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A. Introduction 

Up to the present time it has been assumed that meiosis followed the 
same course in pollen-mother cells and embryosac-mother cells of herm- 
aphrodite plants. In consequence it was supposed that the frequency 
and distribution of crossing over was similar in the two cells. There was, 
however, little evidence to substantiate these assumptions in view of the 
sparse data existing on female meiosis. Meiosis has been widely studied 
in pollen-mother cells owing to their abundance and ease of handling, 
while it has been neglected in the embryosac-mother cells owing to 
technical difficulties. 

DaRLINGTON and La Cour (1940) found some differences in chiasma 
frequencies between the sex cells of Lilium testaceum but their data were 
insufficient to postulate different trends of behaviour in the two cells. 
Pastor and Catan (1952) found that there were more chiasmata in 
the oocytes than in the spermatocytes of the hermaphrodite worm 
Dendrocoelum lacteum. HALDANE and DE WinTON (1935) were unable 
to detect regular differences in the cross-over values of the male and 
female cells in their linkage data on Primula sinensis. 

The situation in some sexually differentiated animals, particularly 
Drosophila, is well known but irrelevant to this question. CREW and 
KOLLER (1932) investigating mice of the same litter, of the same genetic 
constitution in respect of modifying genes, and kept at the same tempe- 
rature found higher chiasma frequencies in the females than in the males. 
The difference between the chiasma frequencies of the two sexes observed 
here corresponds closely to sex differences in crossing over inferred from 
linkage experiments by previous workers. 

The object of the present investigation is to discover cytologically 
whether the frequencies of chiasmata and also their variances and distri- 
bution differ markedly in the male and female cells of hermaphrodite 
plants. Lilium and Fritillaria have been chosen for this work because 
they have large chromosomes and because the male cells have already 
shown that the material offers useful differences in chiasma distribution. 
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B. Material and Methods 
I. The Plants 
The following species and hybrid derivatives were used: 


1. Distributed chiasmata 


a) Species 
Lilium longiflorum .. . . Bulbs. obtained from Wallace & Barr, Tunbridge 
Wells. The plants are labelled 1—10; each plant 
is called a clone. 
Lilium martagon ..... Shoots cut from plants growing in the Oxford 


Botanic Garden. 


Lilium Henryi . . 
DI 1) eS Ser aa Buds collected at the time of meiosis from the Oxford 


L. Sargenttae. ..... Botanic Garden. 
L. pardalinum ..... 


b) Hybrid Derivatives 
‘maxwill’ .. . ; 
AMIQBONELO 5) 05 56-0 Buds collected at the time of meiosis from the Oxford 


‘Mrs. R. O. Blackhouse’ { Botanic Garden. 
. Shukgan’ so... ee. 


ee 2 


2. Proximally localised chiasmata 
Fritillaria meleagris. Bulbs obtained from three sources: 
1. Oxford Botanic Garden F1. 2. Wallace & Barr F2. 3. Holland F3. 


II. Temperature treatments 
a) PMC and EMC meiosis occurring within different buds of an inflorescence 
were fixed simultaneously in material collected from the field to eliminate tempe- 


rature differences. 
b) Potted plants of L. longiflorum were subjected to four different tempera- 


tures prior to, and during, the meiotic period: 


«) Controlled temperature cabinet . . 21°C + 3°C 
DB) AGIBBANGUAG 6.5 6's Hee ey uiee ss. 19°C +11°C 
WIRES 5 lg ski oot es ene 12°C + 3°C 
0) Retiperator: . 6. 8g ae ls 8°C 


c) Cut shoots of LZ. Martagon were kept at «) 19°+3°C in a cabinet, and 


B) 8°C in a refrigerator. 
d) Potted plants of Fritillaria meleagris were kept at a controlled temperature 


of 18°C in a cabinet. 


III. Cytological preparations 
a) Fixation. Anthers and ovules were fixed either in 1.3 acetic alcohol for 
1 hour and stored overnight in 95% alcohol, or in 2 BD for 1 hour. 
b) Hydrolysis. 8 minutes hydrolysis in NHCl at 60°C followed the acetic 
fixation, and 14 minutes followed the osmic fixation. 
c) Staining. Material was stained by the Feulgen reaction. Squash prepara- 
tions were made. 
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C. Observations 
I. The Chromosomes 
Lilium and Fritillaria have haploid sets of twelve chromosomes. 
Two types of chromosomes are distinguishable in both genera; two long 
chromosomeswith median centromeres (1), and ten short chromosomes 
with subterminal centromeres (8). 


Tables 1—3. Mean chiasma frequencies in Clones of Lilium longiflorum, L.martagon 
and Fritillaria meleagris at different temperatures (No. number of cells) 


Table 1. Lilium longiflorum (potted plants) 












































Temperatures No. PMC No. EMC 
1; 219+3°C 10 27-5 — 
2. 199°+11°C 20 32-0 —_ 
3 199°+11°C 20 31-8 6 37-2 
4. 199+ 11°C —_— 7 31-8 
5. 199+11°C 20 27-8 3 30-0 
6. 19°+ 11°C 20 24-5 2 26-5 
ds 129+ 3°C 10 27-4 — 
8. 12+ 3°C 20 24-2 8 31-9 
9. 8°C 10 28-0 5 31-8 
10. 8°C 10 25-6 — 
Table 2. Lilium martagon (cut shoots) 
Temperatures No. PMC No. EMC 
1. 19°+3°C 13 36-5 6 42-0 
2. 8°C 10 36-0 2 40-0 
Table 3. Fritillaria meleagris (potted plants) 
Temperatures No. PMC No. EMC 
ie 189+ 29°C 44 23-3 5 30-0 
2. 189+ 29°C 14 26-2 2 42-5 
3. 189+ 2°C 30 24-9 5 41-0 

















At normal meiosis twelve bivalents are formed. Small numbers of 
PMC’s with one pair of univalents were observed in plants of L. longi- 
florum and in the Lilium hybrid derivatives. In one or two rare cases 
they were also observed in HMC’s. The Lilium hybrid derivatives gave 
no real evidence of structural heterozygosity. 


II. Temperature Effect 
The effect of temperature on crossing over was inconclusive. Varia- 
tion in PMC chiasma frequencies appeared to be as great amongst plants 
of one temperature treatment as between plants of different treatments. 
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The EMC’s show less varia- 
bility in their chiasma fre- 
quencies at different tempe- 
ratures than the PMC’s 
(Table 1). 


III. M and 8S bivalents 


The mean chiasma fre- 
quency is higher in the / bi- 
valent than in the S bivalent 
although not proportionally 
to their length (Tables 6—10 
and Figs. 2 and 3). Where the 
nuclear chiasma frequency is 








20 40 
No. of chiasmata per bivalent 


Fig. 1. Mean chiasma frequencies per bivalent in 
PMC’sand EMC’s of Lilium species and hybrids and 
Fritillaria meleagris (for abbreviations see Tables 


1—5) 
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either very low or very high 
the frequencies of the two 
types of bivalent approxima- 
te each other most closely, e. 
g. as in Fritillaria meleagris 
(low) and L. martagon (high). 
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Figs. 2 and 3. Mean chiasma frequencies per M and S bivalents in male and female cells. 

Fig. 2: Lilium longiflorum, L. martagon and Fritillaria meleagris; Fig. 3: Lilium epecies and 

hybrids. Solid dots and the unbroken line indicate the male nuclei; open dots and the broken 
line indicate the female nuclei. (See Tables 4 and 5 for abbreviations) 


The variance is lower in the M bivalents than in the S bivalents 
with only a few exceptions notably in the EMC’s (Table 1—6). The S 
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Tables 4 and 5. Mean chiasma frequencies in Clones of 4 Lilium Species and 4 Lilium 
“hybrids” (No. =number of cells) 
































Table 4 
No. PMC No. EMC 
L. Henryi. . . H 5 41-2 5 44-4 
L. regale R 5 37-2 5 43-0 
L. Sargentiae ) 5 31-2 5 42-0 
L. pardalinum . P 5 31-2 5 36 - 0 
Table 5 
No. PMC No. EMC 
L. ‘maxwill’. . Mx 10 29-0 9 41-3 
L. ‘Mosquito’ . Ms 10 30-9 7 34-4 
L. ‘Mrs. R.O.B.’ ROB 10 28-8 2 34-5 
LZ. ‘Shuksan’ . Sk 10 24-8 1 34-0 














Tables 6—10. Mean chiasma frequencies of M and S bivalents in Clones of Lilium 
and Fritillaria (No. =number of cells) 


Table 6. Lilium longiflorum 































































































S M Mean Variance 

ex Clone No. 
0 1 2 3 4 5] 1 2 3] 4 5 S M S M 
1 3 10 |—]17| 62/17) 4}—]—]—]13]| 7|—]2.08 | 3.35] 0.49 | 0.23 
3] 3 | 20 j—/13} 93/72/18} 2}]—| 2/19/18] 1 ]2.5 |3.45]0.67 | 0.40 
2 6 j—|—] 18 |24)14] 2 /—}—|—J]11] 1 ]2.9 |4.08/0.69/0,11 
y, 45° 9 7 j]—| 2) 25;25);17/—/—] 1] 1/11] 1 2.8 |3.85]0.73 | 0.38 
5| 3 | 20 ]2 /36; 99/56) 7)}—]—]11/17]12}]—]2.15 } 3.02] 0.62 | 0.74 
Q 3 ]—!] 7|.10|; 9} 4;—]1]—j 2] 2] 1 [2.83/3.3 |0.97/1.77 
6 3 20 | 3 [57] 101 }32| 5|)—] 3 |10|]20| 7 |—J1.87 | 2.77]0.62 | 0.67 
2 211] 4 5; 9} lj—|]—] 4}/—]—|]—]2.25/2.0 |[0.99|0.0 
8 3 20 | 2 |65| 102 |} 27) 5)—] 3 [11/18] 8|—}1.79 | 2.77]0.76 | 0.71 
Q 7 j—| 9} 30/23] 7/—j]—| 3] 6] 3] 2 42.4 |3.28]0.73 | 0.95 
9} g | 10 J—]18|] 46/30) 5;—]—! 5] 7] 8|—]2.2 |3.15]0.73 | 0.63 
Q 4{]—| 3] 19|13} 5}—]—] 1] 4] 2] 1 ]2.5 |3.37]0.65 | 0.76 

5 sa 
Table 7. Lilium martagon 

S M Mean Variance 

Clone No. 
0 1 2 3 4]5 6] 2 3 4 5 S M Ss M 
ie ae 13 | 1 | 8 |27166/25! 2} 1]1 | 8 |13] 4 12.89 | 3.77]0.93 | 0.78 
Q 6 |—}]—|]10/24/24) 2 }—j—/1 6| 5 13.3 | 4.33]0.61 | 0.49 
+ hes 10 j—] 5 |30|42)23|—|j—|—| 8 | 9} 3 ]2.83/3.75]0.7 | 0.49 
Q 2 j—/—| 4] 9] 4)/3};—]}1)] 1 1} 143.3 |3.5 [0.91 | 1.25 
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Table 8. Fritillaria meleagris 





















































































































































S M Mean Variance 
Clone No. 

0 1 2 3 4 5] 2 3 4 5 6 S M S M 

la} & | 20 |—|50| 120|27] 4 34} 5] 1 }]—]—J]1.9 | 2.17]0.55 | 0.21 

lIb| @ 5 |—|10} 18/16] 5) 1] 3] 5 |—] 2 |—]2.38/3.1 |[0.96/ 1.09 

2a| 3 14 |—]14] 92/29| 5|—]22| 6 |—|]—]|]—]2.18]2.2 |0.41 | 0.23 

2b} Q 2/1/11] — | 9} 8} 1]—|—] 1] 2] 1 [3.25/5.0 [1.19 |0.5 

3 & | 20 |—|17| 155 |} 23} 4)/—]39] 1 | —|]— | —]2.07 | 2.02 ] 0.28 | 0.04 

Q 5 J—|] 2] 10/13/19) 6] 1] 3) 2) 3] 1 43.34/40 |1.08)1.4 

Table 9 
S M Mean Variance 
Clone No. 
1j2{/s{4|[s5{/e6fi{2/3{[4/[s5[e] s|m]s|m 
L.Henryi. . .| d} 5 |—J11]19}14) 4 | 1 |—|—|]—] 4] 4 | 2 [3.28] 4.8 | 0.97 | 0.56 
Q15]1] 9)14)21) 4/1 ]—)}—|—]| 2] 6 | 2 13.42) 5.0 11.0 {0.4 
L.regale.. . .| Gh] 5] 4 }10/22)/11| 3 |—|—]|2]2]3)] 3 |—]2.98| 3.7 |0.86)1.21 
915 |]—] 9417/20] 4 |—]}]—|—] 1] 4] 1 | 4 13.38) 4.8 | 0.76 | 1.16 
L. Sargentiae 3d] 5713/22/22] 3;—|—]1]1)])4]4}/—|—]2.5 | 3.1 [0.49 | 0.89 
Q15]1)] 7/21)18) 3 |—|]—}|—|]—| 7] 1 | 2 43.3 | 4.5 [0.73 | 0.65 
L. pardalinum.. | 6 | 5 | 7 |18}21} 4;—|—]—| 4] 2] 2 | 2 |—]2.44] 3.2 | 0.69 | 1.36 
Q15]2 |15/26] 5) 2 |—|—|—!]5]2|3 |—]2.8 | 3.8 ]0.73 | 0.76 
Table 10 
S M Mean Variance 
No. 

Of Liles | 8 4 1 Oo ehee 2 3 4 5 S M S M 
L. ‘maxwill’ . . | ¢J10] 1 |15/41/39) 4 ~ el Peal Gi fap 3 2.3 |3.0 | 0.65 | 0.7 
OH 16 | 42 |29| 2 2) 9 | 7 13.19 | 4.28 | 0.56 | 0.42 
L. ‘Mosquito’ 2110/3 | 9/34/48] 6 1 | 14] 5 2.45 |3.2 | 0.73 | 0.26 
oie gees 8|19 | 30) 13 1 3] 8 2 | 2.68 | 3.78 | 0.85 | 0.64 





















































bivalent derived chiasma frequency polygons are more regular than 
those from the M bivalents (Figs. 4—6). 
With low mean chiasma frequency the chiasmata become localised 
in distal and intermediate regions in the M bivalents of Lilium male 
and feniale cells. In the male and female cells of Fritillaria meleagris 
localisation of chiasmata in M bivalents is proximal. S bivalents with ~ 
low chiasma frequencies show proximal localisation in Lilium as well 
as in Fritillaria (Figs. 7 and 9). 


IV. PMC’s and EMC’s 


Every comparison shows a higher chiasma frequency per nucleus in 
the EMC’s than in the PMC’s (Fig. 1). Higher chiasma frequencies are 
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also obtained by the M and S bivalents of EMC when considered sepa- 
rately (Figs. 2 and 3). In Lilium the difference in the frequencies of the 
two cells tends to be greatest where the frequency is low in the male 
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Figs. 7—9. M andS$ bivalents of PMC’s and EMC’s arranged in order of increasing chiasma 
frequency. Fig. 7: Liliuni longiflorum (plant with low chiasma frequency); Fig. 8: Lilium 
longiflorum (plant with high chiasma frequency); Fig. 9: Fritillaria meleagris. x 660 


cell and narrows as the male frequency increases. The female frequencies 
examined in a range of plants are less variable than the male frequencies 
(Tables 1 and 4). Plants of Fritillaria meleagris show particularly wide 
differences between the chiasma frequencies of the male and female 
cells (Table 3). 
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The variances of M and S bivalents of the HMC’s exceed those of the 
PMC’s where the PMC mean frequencies are low and the HMC’s inter- 
mediate. When the PMC mean frequencies are intermediate and the 
EMC’s high the variances of the former then exceed those of the latter. 

There appears also to be a size difference between the bivalents of 
the male and female cells, the female bivalents being the larger by 
varying degrees. This becomes most conspicuous in the cells of Fritil- 
laria meleagris (Fig.9). It is not possible to say from the present investi- 
gation whether the difference is due to actual differences in the amount 
of DNA. 


D. Discussion 

Crossing over is limited by certain factors. A limiting factor within 
the chromosomes is the occurrence of structural differences between two 
homologues. The time allowed for pairing, the length of chromosome 
arm and the degree of torsion achieved in paired arms are also limiting 
factors. Genetical and physiological factors affecting the nucleus as a 
whole also limit pairing and crossing-over within chromosomes. These 
factors appear to operate with differing effects in the two sex cells of 
Lilium and Fritillaria. DaRLINGToN has expressed some of the mechani- 
cal limits to crossing-over in his theories on time limit and torsion. The 
two factors involved in limiting the number of chiasmata found at meta- 
phase are, first, the proportion of paired segments at pachytene and 
secondly, the ability of paired segments to produce cross-overs (DAR- 
LINGTON and La Cour 1940). With these limits imposed on homologous 
chromosomes it is possible to deduce three different mechanical systems 
at work within bivalents which will give rise to the variety of chiasma 
frequencies and distribution observed in Liliwm and Fritillaria. 

a) A strict time limit to pairing and high torsion within a short 
pairing unit will give rise to a low chiasma frequency with proximally 
localised chiasmata as in the male cells of Fritillaria meleagris. The 
chiasma frequency per unit length of chromosome is in fact high while 
the variance is low in such cells. 

b) With maximum time allowed for pairing but with a low torsion 
developing within paired chromosomes bivalents at metaphase will show 
low to intermediate chiasma frequencies with variable distribution of 
chiasmata. Such bivalents are found in the male cells of Liliwm and 
the female cells of Fritillaria where the variance is high. 

c) Complete pairing and high torsion results in high chiasma fre- 
quencies and even distribution of chiasmata which is found in Lilium 
in the female cells and in some male cells. These cells have low variances. 

Limits to crossing-over within bivalents have been expressed sta- 
tistically by HALDANE in his interference theory. That the presence of 
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one cross-over reduces the probability of a second occurring in the 
adjacent section of the paired chromosome at pachytene may provide 
an explanation for the large number of Lilium PMC bivalents which 
have two chiasmata at metaphase where one chiasma is in the proximal 
region and the other in the distal region. 

Genetical limits to crossing over have been demonstrated in linkage 
data by many workers. 

The negative correlation of frequencies of crossing-over and chiasma 
formation in bivalents of the same cell elaborated by MATHER and Lamm 
(1935) and MaTHER (1936) are of interest here. Interference may limit 
the number of chiasmata formed within a bivalent but some other factor 
limits the total number of chiasmata in a nucleus for which the individual 
bivalents compete with varying ability. This would account for the 
high variance found in many Lilium PMO’s and EMC’s with inter- 
mediate chiasma frequencies. 

A spatial limit to the amount of crossing-over in a nucleus is given 
by MaTHER (1937) when he establishes a relation between chromosome 
length and chiasma frequency. A differential distance is set up in all 
bivalents which determines the position of the first chiasma in relation 
to the centromere and it becomes shorter with decreasing length of 
chromosome arm. In the present investigation this would account for 
the proximal localisation of chiasmata in S bivalents and the inter- 
mediate to distal localisation in M bivalents of Lilium cells where the 
mean chiasmata frequency is low. Pairing in both cases is thought to 
begin at the centromere. 

The following explanation for the higher female chiasma frequency 
can be put forward: 

1. The larger female nucleus facilitates pairing. As long as the initial 
pairing points of homologous chromosomes are close together it seems 
that the subsequent process of pairing from these points will be easier 
in a less congested nucleus. 

2. The time allowed for pairing and crossing-over appears to be 
longer in the HMC’s. Meiotic prophase has been estimated to take 
. twice as long in the female cells. 

3. Chromosome coiling may last longer and proceed further in the 
embryosac where more energy may be available for the process (Law- 
RENCE 1958). Greater torsion in the HMC bivalents could well cause 
more crossing over to occur. 

The size difference between PMC chromosomes and EMC chromo- 
somes observed at metaphase of meiosis in several instances can possibly 
be attributed to nutritional differences within the two cells. The HMC’s 
have the advantage of being individually surrounded by nuclear cells 
which supply it with food materials. The PMC’s must compete with 
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each other for nutritive supplies from the tapetal layer. Embryosacs 
have a considerably greater mass of cytoplasm contributing nutritive 
supplies to the nucleus than to the PMC’s; they also have a greater 
nuclear volume and hence a larger surface area through which food 
materials can pass into the nucleus. Thus, with the possibility of a 
greater supply of protein and nucleic acid components entering the 
female nucleus and a possibly longer period allowed for chromosomal 
reproduction, it seems reasonable to expect that the female chromo- 
somes will be larger than those of the male. 


The evidence indicates that there are two different systems of pairing 
and crossing-over operating within a species. The differences between 
male and female cells at meiosis established in this paper may apply 
generally to all hermophrodite plants and animals. 


Summary 

1. Localisation of chiasmata occurs proximally in M and S bivalents 
of Fritillaria meleagris and S bivalents of Lilium species. It is distal 
and intermediate in Lilium M bivalents. 

2. The mean chiasma frequency is not proportionally higher in M 
bivalents than in 8S bivalents. 

3. In Fritillaria and to a lesser extent in Lilium the chromosomes 
are larger at metaphase in the EMC’s than in the PMC’s. 

4. The variance/mean ratio is highest in the intermediate chiasma 
frequency range. Thus the high variances come as would be expected 
with intermediate pairing between completeness and extreme localisation. 

5. In all species and under all condition the chiasma frequency is 
higher in HMC’s than in PMC’s. The distribution is also different. 
This may be due either to the larger nuclei or the slower development 
of the EMC. 

6. There are two systems of recombination, one on the male, and the 
other on the female side within each species. 


Acknowledgment. I am grateful to Professor C. D. Dartineton for advice and 
criticism during the investigation and preparation of the manuscript. 
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Introduction 

One of the distinguishing features of the early cytological literature 
from the end of the last century to the 1920’s is that every phenomenon 
observed was minutely recorded. Lack of a theoretical background led 
to the indiscriminate description and illustration of all observed data 
regardless of the status they have obtained in the light of later research. 
This method naturally led to the recording of artifacts and nonpertinent 
phenomena, but also to the description of important data which have 
since often been neglected. 

This is especially true of the early meiotic stages. In the older papers 
these have been conscientiously depicted, beginning with the premeiotic 
mitoses, whereas in the papers published since 1930 the description of 
meiosis, as a rule, begins at the earliest at pachytene and often even at 
later stages. 

This peculiar neglect, which especially characterizes the botanical 
literature, arises from the fact that many of the phenomena, especially 
the bouquet stage and the so-called second contraction stage, which were 
earlier considered to be characteristic of meiosis, later came to be regarded 
as artifacts (cf. TIscHLER 1951). 

In Witson’s (1925) text-book, which can be regarded as giving a 
representative survey of the earlier ideas, the early meiotic stages are 
described in numerous plants and animals. It is impossible in this 
connection to attempt to give a complete list of all the early papers 
which describe the meiotic stages and it is equally impossible to list 
all the more recent papers in which one or more of these stages have been 
depicted. As far as the present authors are aware, however, there is no 
recent account of plant meiosis in existence which begins with the pre- 
meiotic phenomena and ends with the first pollen grain mitosis. 

In the present paper the meiotic phenomena in one plant, Eremurus 
himalaicus BAKER, are described in detail, and the observations are 
compared with more scattered data obtained from other liliaceous plants. 
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For such a study, Hremurus offers favourable material, as its flowers are 
situated in a spiral on the spike and meiosis proceeds as a wave from 
the base of the spike toward the apex. The various stages are thus easy 
to find and their succession can be determined exactly. 


Material and methods 


To eliminate the effects caused by the different fixatives, two complete series 
of preparations were made of the buds of Hremurus himalaicus, the techniques 
used being as different as possible. One series of preparations was made according 
to the Feulgen smear technique as follows. The anthers of successive buds were 
smeared on slides and fixed in acetic-alcohol (1:3) for 3 hrs., after which they were 
stained according to the usual Feulgen technique (cf. Dartineton and LaCour 
1947). 
Another series of buds was fixed in bulk in Benda’s fluid for 3 hrs., embedded 
according to the usual butanol-paraffin technique, sectioned at 20 u and stained 


with Feulgen. 
Observations were made on a number of other liliaceous plants. A list of the 


species and fixatives is given in the Table. 


Table. Liliaceous plants showing zygotene bouquet and/or diplotene contraction 





























vidual Wiewive. | Tiinwee louabeston 

Polygonatum verticillatum Aut. (2n) 2BD ae + 
Polygonatum verticillatum (6n)..... Acetic-orcein a 
Polygonatum roseum KUNTH. ..... 2BD — oo 
Maianthemum bifolium (L.) F. W. Scum. Benda + ao 
Maianthemum dilatatum Nets. & Macsr. | Carnoy, Benda + ao 
Smilacina stellata (L.) DEsF.. ..... Benda + 

Streptopus roseus MICHX. ....... 2BD — 

Lilium tigrinum Krr-Gawt. (3n) 

Inlium tigrinum PMC... 1... 2BD - 
Lilium tigrinum EMC. ........ Acetic-alcohol + 
Gasteriaangulata Haw ........ Acetic-alcohol - ae 
Agapanthus umbellatus L’Hmr.. . .. . Acetic-alcohol oe + 


For the formulas see Dartineton and LaCour (1947). 
The series of photographs of the meiosis of Hremurus himalaicus are taken from 


the acetic alcohol smear preparations. 


Observations 


The chromosome number of Hremurus himalaicus is 2n =14. All the 
Eremurus species so far studied have revealed the same number of 
chromosomes (BurRsTROM 1929, Urcorr 1936, SaTéd 1942). 

The sequence of the premeiotic, meiotic and postmeiotic phenomena 
as observed in the acetic-alcohol smear preparations is described in the 
following. Identical stages have also been found in the other plants 
listed in the Table and reference is made to the photographs of these. 
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The last premeiotic mitosis in Hremurus takes place in buds that are 
some 2 mm in size (Fig. 1). Stages prior to this have not been studied. 


f a 








me 


Figs. 1—6. Premeiotic and meiotic stages in Eremurus himalaicus. 1. Premeiotic anaphase. 
2. Leptotene. 3. Zygotene bouquet. 4. Early pachytene. 5. Full pachytene. 6. Diplotene 
contraction. ca. 2250 x 


The divisions in the PMC of one anther locus, although not strictly 
synchronized, take place at about the same time. Though difficult to 
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Fig. 7. Diakinesis in Eremurus himalaicus. ca. 2000 x 
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Figs. 8 and 9. Meiotic stages in Hremurus himalaicus. 8. Diplotene contraction. 9. First 
meiotic metaphase. ca. 2250 x 
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describe, the interphase nuclei subsequent to this mitosis differ in 
appearance from the normal mitotic interphase nuclei of this plant. Two 
heterochromatic blocks are seen in the nuclei. These heterochromatic 
regions can be followed through the meiotic stages until diplotene. 
After this interphase, the first meiotic phenomena are seen. The 
chromosomes become visible as thin threads which gather into a bundle 
situated on one side of the nucleus (Fig. 2). The chromosomes are un- 
paired during this stage, and it obviously represents the leptotene. 





Fig. 10. Zygotene bouquet in Maianthemum bifolium 


Fig. 11. Diplotene contraction in Polygonatum verticillatum. ca 2250 x 


Then follows the zygotene, during which the homologous chromo- 
somes pair. Cytologically this is seen as the emergence of loops from the 
chromosome bundle (Fig. 10). At its height, this stage represents a typical 
polarized bouquet (Fig. 3). 

Gradually the polarization disappears and the paired chromosomes 
are seen scattered at random inside the nucleus, forming a typical un- 
polarized pachytene stage (Figs. 4, 5). 

The pachytene bivalents then begin to contract, approaching diplotene 
bivalents in appearance. At a certain stage of diplotene the bivalents 
gather together, forming an irregular star-like structure in the middle 
of the nucleus. In the earlier literature this phase was called the second 
contraction stage (Figs. 6, 8, 11) (cf. Wmson 1925). This polarized stage 
is less regular than the bouquet polarization, one or a few bivalents often 
remaining outside the main group. The same phenomenon is seen in 
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the photographs representing the corresponding stages in Amorpho- 
phallus (v. OLAE 1956). 

The second polarization stage then gradually disappears and the 
chromosomes contract still further. In typical diakinesis—the nucleus 
in Fig. 7 has been flattened in preparation—they lie against the nuclear 
membrane as distant as possible from each other. 


When the chromosomes contract in the mitotic prophase, they lie 
tightly pressed against the nuclear membrane (cf. VANDERLYN 1948). 
The same is true of the chromocentres during the interphase and the 
mitotic prophase as well as the condensed chromosomes in typical endo- 
mitosis (VANDERLYN 1949, THERMAN 1957). 


In meiosis the chromosomes behave differently. When they become 
visible as thin threads in leptotene they do not lie against the nuclear 
membrane but are situated within the nuclear cavity. The same 
arrangement prevails during all stages prior to diakinesis, at which 
stage—as mentioned above—the chromosomes appear closely pressed to 
the nuclear membrane. 

Diakinesis is followed by regular formation of the spindle and the 
first meiotic metaphase plate (Fig. 9). From this stage on, meiosis 
proceeds in the manner described for innumerable plants. It may be 
mentioned that a typical interkinesis takes place, during which the 
chromosomes form two resting nuclei. 

As in the premeiotic mitoses the cells are not strictly synchronized 
in their meiosis. In each anther locus two or three of the successive 
meiotic stages are found. The first pollen grain mitosis again takes place 
almost synchronously. 

In the sectioned preparations exactly the same succession of stages 
is seen. Their appearance is naturally somewhat affected by the fixative 
used. It is well-known (cf. BAKER 1951) that acetic acid as a fixative 
exerts a swelling effect on the chromosomes. This is also obvious in the 
present preparations of Hremurus as well as in Fig. 11, which represents 
the diplotene polarization in Polygonatum verticillatum (6n) fixed in 
60 per cent acetic acid. 


Strong osmic acid, on the other hand, is known to contract the chro- 
mosomes (cf. BAKER 1951). This holds true also in regard to the present 
Eremurus preparations fixed in Benda’s fluid. Both the leptotene bundle 
and the second contraction stage appear somewhat exaggerated as 
compared with the same stages fixed in acetic-alcohol. However, there 
seems to be no doubt that the phenomena in themselves do actually 
exist, and that their appearance is only somewhat modified—as is that 
of all cytological phenomena—-by the fixative used. 
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Discussion 


The aim of the present study has been to give a detailed description 
of the course of meiosis in one liliaceous plant, Hremurus himalaicus 
BakeER. To exclude the possibility of fixation artifacts to which so many 
of the early meiotic phenomena have been ascribed, two different 
techniques which are known to have opposite effects on the chromoso- 
mes have been used. 

Since the course of meiosis as revealed by the two techniques is 
essentially similar, the conclusion seems warranted that the picture ob- 
tained agrees with the true course of events. This is especially to be 
stressed in regard to the chromosome bundle in leptotene, the bouquet 
formation during zygotene and the so-called second contraction stage 
in early diplotene. 

The fact that the same essentially similar stages occur in a number of 
other liliaceous plants (Table), although the observations on these are 
more scattered, has led the present authors to the working hypothesis 
that the course of meiosis described for Eremurus is as widespread in 
the plant kingdom as it seems to be ubiquitous in the animals. It may 
be noticed that the series of meiotic stages of Lilium depicted by WILSON 
(1925, Fig. 275) dating from the beginning of the century, is identical 
with that described in the present paper. Although the excellent pictures 
of meiosis in maize (RHOADES 1950) do not include the stages prior to 
pachytene, it seems obvious from the description that the leptotene and 
zygotene stages resemble those in Hremurus. 

The occurrence of a polarized bouquet stage, during which the 
homologues in some way sort themselves out, accounts for a fact which 
could not otherwise be explained. In many plants, and especially the 
liliaceous plants with large chromosomes, the bivalents contain numerous 
chiasmata. At the same time it is known that these large chromosomes 
pair with more than one pairing block, i.e. the pairing of the homologous 
chromosomes begins at several points. If during the pairing the chromo- 
somes were to lie at random within the nuclear cavity, interlocking of 
bivalents, or of multivalents in polyploids, ought to be of frequent 
occurrence. This is not, however, the case. For instance, in the Poly- 
gonatum species, both diploid and polyploid (SuoMALaINEN 1947, 
THERMAN 1953) and other plants belonging to the tribe Polygonatae 
(THERMAN 1956), not one case of true interlocking has been observed. 
Also in other liliaceous plants this phenomenon seems to be of extremely 
rare occurrence. In her paper on Hremurus spectabilis, Upcorr (1936) 
records true interlocking in 1—2 per cent of the cells. In the present 
Eremurus material, however, not one case of interlocking either in 
diakinesis or metaphase has been found. 
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The typical meiotic process has been defined by Oxsaua (1954) as a 
series of events during which chromosome reproduction takes place once, 
but a polarized situation occurs three times. These polarized phases 
are 1. the bouquet stage, 2. the first meiotic metaphase and anaphase, 
and 3. the second meiotic metaphase and anaphase. In certain cases 
an additional fourth polarized stage is found (Oxsata l.c.). As a rule, 
this occurs in diplotene or diakinesis, for instance, in the spiders 
(REVELL 1947) and in the mantids (HucHES-SCcHRADER 1943). The 
second contraction stage, which has been described in the present paper, 
is also one of these additional polarized stages. Whether it plays any 
significant role in the meiotic process or whether it is only a rudimentary 
polarized stage remains for the present unsolved. In any case, the 
phenomenon in question corroborates the idea that meiosis is a series 
of mitotic phenomena in which, however, the two main series of events, 
viz. the successive reproduction of chromosomes and the alternation of 
the polarized and unpolarized phases, are differently coordinated than 
in normal mitosis. 

Summary 

1. Observations have been made on the premeiotic, meiotic, and post- 
meiotic stages in Hremurus himalaicus Baker. These include: the last 
premeiotic mitosis, leptotene, in which the chromosomes form a bundle, 
the zygotene bouquet, pachytene, the second contraction stage in 
diplotene, diakinesis, the first and second meiotic divisions, and the first 
pollen grain mitosis. 

2. The working hypothesis is put forward that these stages are 
characteristic of plant meiosis in general. 

3. The very rare occurrence of interlocking of bivalents and multi- 
valents in plants with a high chiasma frequency and several pairing 
blocks is explained on the basis of the polarized bouquet stage during 
which the homologous chromosomes sort themselves out. 

4. The relationship of the meiotic process to the mitotic cycle is 
discussed. 
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CYTOLOGISCHE UND STOFFWECHSELPHYSIOLOGISCHE 
UNTERSUCHUNGEN AM AKTIVEN MERISTEM 
DER WURZELSPITZE VON VICIA FABA L. 


II. Mitteilung 
PRAFERENTIELLE VERTEILUNG DER CHROMOSOMALEN BRUCH- 
UND REUNIONSPUNKTE NACH ANAEROBER QUELLUNG DER SAMEN 
Von 
A. MicHAELIs und R. RIEGER 
Mit 8 Textabbildungen 
(Eingegangen am 5. August 1958) 


I. Einleitung 

Werden trockene Samen von Vicia faba fiir die Dauer unterschied- 
lich langer Zeitréume in stehendem Leitungswasser oder destilliertem 
Wasser bzw. in einer Stickstoff- oder Kohlendioxyd-Atmosphare auf 
FlieBpapier zum Quellen gebracht, tritt mit verlingerter Behandlungs- 
zeit verstarkt eine Erhéhung der spontanen chromosomalen Aber- 
rationsrate ein. Den genannten Behandlungsmethoden ist gemeinsam, 
daB der Zutritt des zur Samenkeimung notwendigen Sauerstoffes + 
vollkommen verhindert wird. Gleichzeitig damit werden in den Samen 
tiefgreifende _stoffwechselphysiologische Umstellungen hervorgerufen, 
die gegenwartig einer genauen Analyse unterzogen werden. Diese Um- 
stellungen setzen die Stabilitét des Karyotyps herab und fihren zur 
Entstehung von Isolocus- und Chromatidenbriichen sowie zu entsprechen- 
den chromatidalen Reunionsprodukten. Alle 3 Behandlungsweisen sind 
durch gewisse Kigentiimlichkeiten gekennzeichnet, auf die vergleichend 
in einer anderen Arbeit eingegangen werden soll. 

Uber die quantitativen und qualitativen Aberrationsverhaltnisse nach 
12—96stiindiger Samenvorquellung und 48—144stiindiger Erholungs- 
zeit wurde bereits berichtet (RIEGER und MicHaxg is 1958). Im Rahmen 
dieser Untersuchungen hatte sich ergeben, daB nach 72- und 96stiindiger 

- Quellung der Samen unter Wasser auf Grund der damit verbundenen 
Anaerobiose bis zu 65% aller Zellen chromosomale Aberrationen auf- 
wiesen, die sich einmal nicht den chromosomalen Langenverhaltnissen 
entsprechend iiber den haploiden Chromosomensatz verteilten, sondern 
vorwiegend die m-Chromosomen betrafen und zum anderen bevorzugt 
an ganz bestimmten Orten auf den Chromosomen auftraten. Uber die 
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Verteilung dieser bevorzugt am Bruch- und Reunionsgeschehen be- 
teiligten Regionen soll im folgenden berichtet werden und gleichzeitig 
eine Gegeniiberstellung unserer Daten mit denen anderer Autoren, die 
iiber praferentielle Bruchauslésung durch chemische Agenzien berichten, 
erfolgen. Dariiber hinaus werden Angaben tiber eine Reihe von Daten 
zur Schwesterreunion und zum quantitativen gegenseitigen Verhaltnis 
der Translokationen zwischen verschiedenen Chromosomen (,,exchanges‘‘) 
und innerhalb der Chromosomen (,,intrachanges‘‘) gemacht werden, die 
im Zusammenhang mit den nach Einwirkung verschiedener Strahlen- 
arten gefundenen Verhialtnissen Interesse verdienen. 


II. Material und Methodik 


Die Behandlung der Samen und die Praparationsmethode sind in einer voran- 
gegangenen Publikation (RrEGER und MicHaELts 1958) bereits beschrieben worden. 
Fiir die Festlegung der Bruch- und Reunionspunkte wurden aus den vorhandenen 
Praparaten der 48—96stiindigen Unterwasserbehandlungsstufen von 460 Meta- 
phaseplatten mit Briichen und Reunionen 4000fache VergréBerungen angefertigt. 
Zur Herstellung der Mikrophotogramme diente eine Zeiss-Miflex (Projektiv 
6,3x) mit Kleinbildkamera, als Mikroskop ein Zeiss-Lumipan mit Ol- 
immersions-Objektiv 90x. Die Messungen erfolgten mit MillimetermaBstab 
bzw. KurvenmeBrad. Die auf diese Weise erhaltenen absoluten Werte wurden in 
Relativwerte umgerechnct, um die durch unterschiedliche Kontraktion der Chromo- 
somen bedingten Laingenunterschiede auszugleichen. 


III. Ergebnisse 
1. Die morphologischen Kennzeichen des Idiogramms von Vicia faba 


Der haploide Chromosomensatz von Vicia faba (2n = 12) besteht 
aus fiinf kleinen, subterminal inserierten Chromosomen (m oder st) und 
einem groBen M- oder SAT-Chromosom mit median lokalisiertem Cen- 
tromer und einer einen Satelliten vom Chromosomenrestk6érper ab- 
schlieBenden Sekundiareinschniirung. Das SAT-Chromosom ist etwa 
doppelt so lang wie jedes der m-Chromosomen, so daB das Langen- 
verhaltnis zwischen den fiinf kleinen Chromosomen und dem SAT- 
Chromosom etwa bei 5:2 liegt. 

Die Chromosomen des haploiden Chromosomensatzes lieBen sich 
nach morphologischen Gesichtspunkten in 4 Gruppen einteilen, die im 
Falle der m-Chromosomen an der Lange und Struktur des kurzen Armes 
kenntlich waren. In die erste Gruppe gehért das SAT-Chromosom, in 
die zweite zwei morphologisch voneinander nicht zu unterscheidende 
Chromosomen mit dem gréBten, zweigeteilten kurzen Arm (Chromosom IT 
und III), in die dritte zwei ebenfalls nicht auseinanderzuhaltende 
Chromosomen, deren kurzer Arm etwa 2/, der Lange des kurzen Armes 
der Chromosomen IT und III ausmacht und nicht zweigeteilt ist (Chro- 
mosom IV und V) und in die letzte ein Chromosom mit ganz kleinem 
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kurzem Arm (Chromosom VI). In den somatischen Zellen besteht damit 
die Gruppe I aus den beiden SAT-Chromosomen, die Gruppe II—III 
aus 4Chromosomen (im folgenden Gruppe II genannt), die Gruppe 
IV—YV aus 4 Chromosomen (im folgenden Gruppe V) und die Gruppe VI 
aus 2 Chromosomen. Die drei letztgenannten, aus den m-Chromosomen 
bestehenden Gruppen sind in der Regel in den Praparaten klar von- 
einander zu trennen, wenn sich auch die Doppelstruktur des kleinen 
Armes in der Gruppe II in -Abhangigkeit vom Kontraktionszustand 


Lhe Wing 
oo oe ta —§ 
fe aa} 
Se et oe 


Abb. 1. .Metaphase mit den vier durch Ziffern gekennzeichneten, morphologisch zu 
unterscheidenden Chromosomengruppen von Vicia faba (1500 x) 


nicht immer gleich deutlich nachweisen 1éBt. Abb. 1 gibt eine Zelle 
wieder, in der sich alle 4 Chromosomengruppen klar voneinander unter- 
scheiden lassen, Abb. 2a zeigt das Idiogramm des haploiden Chromo- 
somensatzes. 

Dieses Idiogramm, das iibereinstimmend sowohl in der Sorte ,,Kleine 
Thiringer‘ als auch in der Sorte ,,Dornburger Ackerbohne“ auftritt, 
unterscheidet sich in einigen Details von dem von Ty1o und LEvANn 
(1950) aufgestellten Karyogramm, welches in Abb. 2b wiedergegeben 
wird. Da in dieser Arbeit eine Sortenangabe fehlt, 1é8t sich nicht ent- 
scheiden, ob es sich méglicherweise um sortenspezifische Unterschiede 
handelt. In Ubereinstimmung mit Ty1o und Levan weist ein der 
Chromosomengruppe V zugehériges Chromosomenpaar in der Prophase 
regelmaBig eine Sekundareinschniirung auf, die allerdings in der Meta- 
phase nur sehr unregelmaBig nachweisbar ist und sich in dieser Hinsicht 
klar von der stets deutlichen Sekundareinschniirung des SAT-Chromo- 
soms unterscheidet. 
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Eine Zusammenstellung der Angaben verschiedener Autoren zur 
Verteilung der heterochromatischen Bezirke iiber die Chromosomen des 
haploiden Satzes hat GuiAss (1956) publiziert. Trotz relativ groBer 
Bemiihungen unsererseits, heterochromatische Bereiche in den Pro- 
phasechromosomen bzw. nach Kaltebehandlung der Wurzeln (4 Tage 
bei 7°) in den Meta- und Anaphasen zu lokalisieren, blieben diese Unter- 
suchungen zweifelhaft und ohne definitives Ergebnis. Ziemlich sicher 
besitzen alle m-Chromosomen nach den Ergebnissen von Prophase- 
untersuchungen proximales und in der Mitte des langen’ Schenkels 
lokalisiertes Hetero- 
chromatin. Das SAT- 
Chromosom diirfte be- 
sonders durch proxi- 
males und im Satelliten 
unmittelbar neben der 
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Sekundareinschniirung 
lokalisiertes Heterochro- ; 
matin ausgezeichnet 
sein. Neben den ge- 
nannten Bereichen 
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dirfte es noch eine 


Reihe weiterer hetero- a 
: : Abb. 2a u. b. Idiogramm des haploiden Chromosomen- 
chromatischer Regionen satzes von V. faba, a nach eigenen Untersuchungen, 


geringeren Umfanges b nach Angaben von Ty10 und LEVAN (1950) 
geben, auf deren Exi- 

stenz schon die Anzahl der Chromozentren des Ruhekernes hin- 
weist. Alle heterochromatischen Abschnitte sind bei diesem Objekt | 
des euchromatischen Kerntyps relativ klein. Die Unterschiede in 
den Angaben verschiedener Autoren zur Lokalisation des Hetero- 
chromatins deuten auf die Unsicherheit in der Erfassung dieser 
Bereiche hin. 

Hertz (1933) gibt die Gesamtzahl der Chromozentren von Vicia faba 
mit 17—30 an und bemerkt, daB sie im intermitotischen Kern annahernd 
auf derselben Héhe auftreten (die proximalen bei allen, die medianen 
bei 4—5 Chromosomen des haploiden Satzes). Nach Rescu (1953) 
befinden sich in den jungen Ruhekernen 1—2 gréBere und 5—10 kleinere 
Chromozentren. Unsere Beobachtungen decken sich etwa mit denen 
des letztgenannten Autors. Zu betonen ist aber, daB haufig auch 
mehr als zwei gréBere Chromozentren (bis zu etwa fiinf) auftreten 
kénnen, d.h. mit ziemlicher Sicherheit Fusionen der heterochromati- 
schen Abschnitte im Ruhekern erfolgen. Eine genaue Erfassung der 
kleineren Chromozentren ist nicht méglich, da sie nur wenig deutlich 
hervortreten. In der Regel weist der Ruhekern nur einen Nukleolus auf. 
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2. Die Lokalisation der nach der anaeroben Samenquellung eingetretenen 
chromosomalen Bruchstellen 

Da Bruch- und Reunionseintritt zwei verschiedene, wahrscheinlich 
zeitlich aufeinanderfolgende Ereignisse darstellen und fiir beide pra- 
ferentielle Verteilungen auf den Chromosomen grundséatzlich méglich 
erscheinen, d. h. eine nicht zufallsgemaéBe Bruchpunktverteilung durch 
eine nicht zufallsgemaBe Verteilung der Reunionen vorgetauscht werden 
kann, wurden sowohl die Briiche als auch die chromatidalen Reunions- 
produkte beziiglich ihrer Lokalisation auf den Chromosomen getrennt 
erfaBt. Zunachst interessiert in diesem Zusammenhang die Verteilung 
der freien, d. h. nicht an Reunionen beteiligten Chromatidenbriiche (B’), 
der Chromosomen- oder Isolocusbriiche (B’’) und der sog. ,,potentiellen 
Briiche* (pB”), die als achromatische Liicken auftreten. Freie Chroma- 
tidenbriiche wurden relativ selten gefunden (vgl. RizeGER und MICHAELIS 
1958) und bei der Erfassung der Bruchpunkte hinsichtlich ihrer Ver- 
teilung den Isolocusbriichen, d.h. den Durchtrennungen beider Chro- 
matiden an identischen Orten, zugerechnet. 

In Abb. 3 sind die Ergebnisse der Bruchpunktfestlegungen fir die 
4 Chromosomengruppen zusammengefaBt und iiber den entsprechenden 
chromosomalen Bereichen als Séulen aufgetragen worden. Die schwarzen 
Saulen betreffen den ganzen Querschnitt der Chromosomen umfassende 
Briiche, die weifen Saulen dariiber die ,,potentiellen Briiche. Zu be- 
achten ist, daB es sich bei Chromosomengruppe I und VI um je 2 Chromo- 
somen, bei Chromosomengruppe [I—III und IV—V um jeweils 4 Chro- 
mosomen handelt, die innerhalb der Gruppe nach morphologischen 
Gesichtspunkten nicht zu unterscheiden waren. Fiir die 3 Gruppen der 
m-Chromosomen ergibt sich tibereinstimmend eine spezifische Bruch- 
anhaufung in den Mittelbereichen der langen Schenkel, wobei die Breite 
der nach den Messungsergebnissen besonders ,,bruchempfindlichen Zone“ 
keine Unterschiede zwischen den Gruppen aufweist. Eine exakte Aus- 
sage iiber die tatsichliche Breite dieser bevorzugt brechenden Region 
14Bt sich nur unter Vorbehalten machen, da die Streuung der MeBergeb- 
nisse zu beriicksichtigen ist (s. S. 528). Mit groBer Wahrscheinlichkeit 
handelt es sich um eine relativ breite Zone, die rechts und links in weniger 
leicht brechende Abschnitte tibergeht. Rechts von der bruchempfind- 
lichen Zone verteilen sich die weiteren Briiche ohne auffallige Gipfel. 
Besonders wenig bruchempfindlich scheint die distale Halfte von Chromo- 
somengruppe VI zu sein. 

Deutlichere Unterschiede beziiglich der Bruchempfindlichkeit er- 
geben sich zwischen den 3 Gruppen der m-Chromosomen fiir die proxi- 
malen, dicht an der Primareinschniirung lokalisierten Chromosomen- 
regionen. Hier weist besonders die Gruppe IV—V eine relativ starke 
Bruchfrequenz auf, es folgt die Gruppe II—III mit einer leichten 
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Abb. 3. Die Verteilung der Bruch- und Reunionspunkte auf die Chromosomengruppen 

nach Unterwasserquellung der Samen (wei8: potentielle Briiche; schwarz: Isolocusbriiche; 

schraffiert: an Translokationen beteiligte Chromatidenbriiche; S Sekundireinschniirungen; 
C Centromer) 
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Verschiebung der Zone distalwarts unter gleichzeitiger Abnahme der 
Bruchfrequenz und schlieBlich die Gruppe VI, die in den dicht am 
Centromer lokalisierten Abschnitten keine auffallige Bruchfrequenz zeigt. 

Das SAT-Chromosom ist durch Bruchanhaufungen in beiden dem 
Centromer benachbart liegenden Bereichen, im Centromerbereich und 
in der Sekundareinschniirung ausgezeichnet. Eine Reihe weiterer be- 
vorzugt am Bruchgeschehen beteiligter Regionen liegt in der Mitte des 
langen Armes, in der Mitte des kurzen und in der Mitte des Satelliten. 
So auffallige Maxima wie fiir die m-Chromosomen traten am SAT- 
Chromosom nach anaerober Quellung der Samen nicht auf. Fir die 
Beziehung zwischen Lange der Chromosomen und Anzahl der Briiche 
und Reunionen hatte sich bereits ergeben (RIEGER und MIcHAELIS 
1958), daB das SAT-Chromosom weniger haufig am Bruchgeschehen 
und an den Reunionsprozessen beteiligt ist, als nach seinen Langen- 
verhaltnissen zu erwarten wire. Statt des zu erwartenden Verhiltnisses 
2 (SAT):5 (m) ergab sich ein 0,6:5 bzw. 1,16:5 Verhaltnis, wobei im 
letzten Verhaltnis die Briiche in der Sekundareinschniirung mit- 
erfaBt sind. 

Von den ihrer Lokalisation nach erfaBten insgesamt 402 Briichen 
(,,potentielle Briiche“‘ + freie Chromatidenbriiche + Isolocusbriiche) ent- 
fielen 70 auf die SAT- und 332 auf die m-Chromosomen, d.h., statt des 
theoretisch zu erwartenden 2:5-Verhaltnisses ergab sich ein Verhialtnis 
von 1,05:5. Auf die Einzelgruppen entfielen dabei: Gruppe I (2 SAT- 
Chromosomen) 70, Gruppe II—III (4Chromosomen mit zweiteiligem 
kurzem Arm) 113, Gruppe IV—V (4Chromosomen mit einteiligem 
kurzem Arm) 132 und Gruppe VI (2 Chromosomen mit punktférmigem 
kurzem Arm) 87. Bei entsprechender Beriicksichtigung der doppelten 
Lange der SAT-Chromosomen ware hinsichtlich der Bruchverteilung auf 
die Gruppen theoretisch ein Verhaltnis von 2:2:2:1 zu erwarten. Bei 
der Durchfiihrung eines y?-Testes ergibt sich fiir die Differenz zwischen 
den Gruppen II—III und VI—V ein x? von 2,59, d.h. es besteht keine 
Veranlassung, zwischen den Werten 113 und 132 eine signifikante Ab- 
weichung vom theoretisch zu erwartenden Verhaltnis zu sehen. Wenn 
sich die Briiche auch nicht zufalisgemaB tiber die Langen der Chromo- 
somen dieser Gruppen verteilten, sondern bevorzugt an bestimmten 
Orten eintraten, so sind doch beide Gruppen den auf die Langenverhilt- 
nisse abgestimmten theoretischen Erwartungen entsprechend etwa gleich 
haufig am Bruchgeschehen beteiligt. Fir die SAT-Chromosomen ergibt 
sich statistisch eine viel zu geringe Bruchfrequenz, wenn die doppelte 
Lange dieser Chromosomen in Rechnung gestellt wird, wahrend Chro- 
mosomengruppe VI zu haufig am Bruchgeschehen beteiligt ist. 

Die SAT-Chromosomen sind relativ haufiger an Briichen beteiligt 
(1,05:5) als an Reunionen, worauf im Abschnitt ITI/3 noch naher ein- 
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gegangen werden soll. Alle 3 Gruppen der m-Chromosomen diirften 
bei einer leichten Uberlegenheit der Gruppe VI im AusmaB der auf die 
im Verlauf der Anaerobiose entstehenden radiomimetischen Substanzen 
empfindlich reagierenden Regionen etwa iibereinstimmen, wahrend sich 
das SAT-Chromosom wesentlich unempfindlicher verhalt. Wird die 
Empfindlichkeit auch im letzten Falle raumlich mit der GréBe bestimmter 
Bereiche in Beziehung gesetzt, so wiirde sich eine geringere Ausdehnung 
der in Frage stehenden Regionen andeuten. Diese hypothetische Be- 
ziehung zwischen Bruchfrequenz und raumlicher Ausdehnung der 
empfindlich aut die mit der anaeroben Quellung der Samen entstehenden 
Stoffwechselprodukte reagierenden Zonen braucht allerdings nicht giiltig 
zu sein, obwohl sie nahezuliegen scheint. In Betracht zu ziehen waren 
auch noch chemische Unterschiede im Feinbau zwischen den SAT- 
und m-Chromosomen, die allerdings unwahrscheinlich sind, wenn 
beriicksichtigt wird, da8 sich die Relation des Brucheintrittes zwischen 
SAT- und m-Chromosomen mit der Konzentration radiomimetischer 
Chemikalien verindern kann (GiLAss 1956, OckEy 1957). 


3. Die Lokalisation der Reunionspunkte 


Abgesehen von den Triradialen erfolgten alle Reunionen auf chromati- 
daler Basis. Méglicherweise chromosomale Reunionen traten erst in der 
zweiten und in spateren Mitosen nach dem Eintritt der Briiche auf und 
waren fast immer zwanglos als Auflésungsprodukte von Translokationen 
zu deuten. 

Die schraffierten Saéulen in Abb.3 zeigen die Verteilung der an 
Chromatidentranslokationen beteiligten Briiche auf die vier morpho- 
logisch unterscheidbaren Chromosomengruppen von Vicia faba. In die 
Auswertung einbezogen wurden insgesamt 179 Translokationen, d. h. 
358 Chromatidenbriiche. Es ergibt sich sehr deutlich, daB die an Re- 
unionen beteiligten Chromatidenbriiche iibereinstimmend mit den Chro- 
mosomenbriichen und potentiellen Briichen gehauft in bestimmten 
Bereichen der m- und SAT-Chromosomen auftreten. Da8B dariiber 
linaus auch eine im wesentlichen auf diese Bereiche beschrankte 
Reunion der Bruchflachen erfolgt, ergibt sich aus Abb. 4. Hier wird 
sehr deutlich, daB die iiberwiegende Mehrzahl aller registrierten Trans- 
lokationen zwischen den m-Chromosomen auf den Mittelbereich der 
langen Schenkel und im Falle der SAT-Chromosomen auf die Regionen 
rechts und links vom Centromer beschrankt ist. Aus diesem Tatbestand 
sind in der Diskussion noch bestimmte Konsequenzen zu ziehen. 

Bei Beriicksichtigung der einzelnen Chromosomengruppen als re- 
prasentative Einheiten ergibt sich ein Verhaltnis von 62 homologen zu 
117 heterologen Translokationen, wobei die homologen zwischen Chromo- 
somen einer Gruppe, die heterologen zwischen Chromosomen verschie- 








A. MicHAELIs und R. RIEGER: 


522 


dener Gruppen erfolgen. Da die Gruppen II—III und IV—V aber 
jeweils aus 4 Chromosomen bestehen und damit innerhalb der Gruppe 
ebenfalis heterologe Translokationen erfolgen miissen, ist dieses Ver- 
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Abb. 4. Die Verteilung der Reunionspunkte (Chromatidentranslokationen) auf die 
Chromosomengruppen (C Centromer; S Sekundireinschniirung) 














haltnis in der genannten Hohe nicht ohne weiteres haltbar. Ein wenig- 
stens in Annaherung reprasentatives Verhaltnis ergibt sich, wenn unter 
der Voraussetzung eines zufallsgemaBen Eintrittes der Translokationen 
zwischen den Chromosomen einer Gruppe von den homologen Trans- 
lokationen entsprechende Abziige gemacht werden und den heterologen 
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zugeschlagen werden. Bei dieser Verfahrensweise ergibt sich ein neues 
Verhaltnis von 37 homologen zu 142 heterologen Translokationen. 
Theoretisch zu erwarten ware bei zufallsgemaBer Beteiligung aller Chro- 
mosomen an Translokationen ein Verhaltnis zwischen den homologen 
und heterologen Translokationen von 1:5. Das umgerechnete Verhiltnis 
von 37:142 ergibt bei dem Vergleich mit den theoretischen Werten von 
29,84 bzw. 149,16 und einem y? von 2,06 keine Veranlassung, eine ge- 
sicherte Differenz zwischen erwarteten und gefundenen (aber umgerech- 
neten) Werten zu vermuten, d. h., es ware eine zufallsgemaBe Beteiligung 
aller Chromosomen an den Translokationen zu postulieren. Die ange- 
wandte Verfahrensweise bei der Umrechnung basiert allerdings im Falle 
der genannten beiden Chromosomengruppen auf der Annahme einer 
zufallsgemaBen Verteilung innerhalb dieser Gruppen, so daB bei SchluB- 
folgerungen aus dem Gesamtergebnis Vorsicht angezeigt erscheint. 
Zweifellos ist aber das Verhaltnis 62:117, das sich bei Verwendung der 
Chromosomengruppen ergibt, in dieser Form nicht als giiltig anzusehen, 
d.h., die Relation der homologen und heterologen Translokationen ist 
dort mit groBer Wahrscheinlichkeit zu eng. 

Um méglicherweise weitere Aufschliisse in dieser Richtung zu 
erhalten, wurde fiir das gesamte Versuchsmaterial das Verhaltnis fest- 
gestellt, in dem SAT-SAT, SAT-m- und m-m-Translokationen auf- 
traten (Tabelle 1). 

Die erste Zeile der Tabelle 1 gibt an, wie viele von insgesamt 2188 
Translokationen auf die Gruppen SAT-SAT, SAT-m und m-m- ent- 
fielen. In Zeile 2 und 3 sind die theoretischen Erwartungen aufgefiihrt, 




















Tabelle 1 Tabelle 2 
T’-Verhialtnis zwischen T’-Verhiiltnis zwischen 
SAT-SAT | SAT-m m-m SAT-SAT} SAT-m m-m 
Anzahl . . 80 148 1960 Anzahl . . fj 16 153 
Verhaltnis: Verhaltnis: 
theoretisch l 20 45 theoretisch 1 20 45 
1 10 11,25 1 10 11,25 
beobachtet I 1,85 24,5 beobachtet 1 2;3 21,9 














wobei in Zeile 2 die doppelte Linge der SAT-Chromosomen unberiick- 
sichtigt blieb, in Zeile 3 aber beriicksichtigt wurde. Zeile 4 zeigt die 
aufgefundene Relation. Aus der Aufstellung geht klar hervor, daB der 
Translokationstyp SAT-m viel zu selten auftritt. Dieses Ergebnis 
diirfte auf eine praferentielle Reunion zwischen den SAT-Chromosomen 
hinweisen. Das gleiche ergibt sich fiir die 179 zur Lokalisation der 
Bruchpunkte erfaBten Translokationen (Tabelle 2). 
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Damit laBt sich zwar eine Aussage tiber eine méglicherweise bevorzugte 
Reunion zwischen den SAT-Chromosomen machen, ihre Verallgemeine- 
rung fiir alle Chromosomenpaare erscheint aber nicht gerechtfertigt, da 
die an sich vergleichbaren Werte fiir die aus zwei homologen Chromo- 
somen bestehende Gruppe VI mit fiinf homologen gegeniiber 44 hetero- 
logen Translokationen bei einer Erwartung von 1:10 dieser Erwartung 
relativ gut folgen,; d.h. kein praferentieller Translokationseintritt zwi- 
schen den beiden Chromosomen der Gruppe VI vorlag. Méglicherweise 
existiert im Ruhekern eine besondere Lagebeziehung der beiden SAT- 
Chromosomen, die mit der Funktion der Nukleolen-Kondensation zu- 
sammenhangt, welche fiir eine bestimmte lagemaBige Zuordnung beider 
Veranlassung sein kénnte. Der Unterschied in der Anzahl der auf die 
aus je 4Chromosomen bestehenden Gruppen IJ—III und IV—V ent- 
fallenden Translokationen kénnte in gleicher Weise eine bevorzugte 
gegenseitige Zuordnung der Chromosomen von Gruppe IV—V andeuten, 
wobei aber zu beriicksichtigen ist, daB innerhalb der Gruppe IV—V 
auch heterologe Translokationen erfolgen kénnen, die in Abb. 4 natur- 
gemaB nicht getrennt erfaBt sind. Vergleichbar erscheinen aus diesem 
Grunde nur die Gruppen I und VI mit je 2 Chromosomen. 

Auf die Gruppen bezogen entfielen 15 T’ auf Gruppe I, 62,5 T’ auf 
Gruppe II—III, 63,5 T’ auf Gruppe IV—V und 27 T’ auf Gruppe VI. 
Umgerechnet auf Chromatidenbriiche ergibt sich ein Verhaltnis von 
30:124:147:54 bei einer Erwartung von 2:2:2:1, wenn die unterschied- 
liche Lange der SAT-Chromosomen in Rechnung gestellt wird. Hier 
ergibt sich, daB das SAT-Chromosom relativ selten am Bruchgeschehen 
beteiligt wird, wobei diese Tatsache auch dann deutlich bleibt, wenn die 
groBere Lange des SAT-Chromosoms nicht in Rechnung gestellt wird 
und sich das theoretische Verhaltnis nach 1:2 :2:1 verschiebt. 

Werden die SAT-Chromosomen einerseits und der Block der m-Chro- 
mosomen andererseits wiederum entsprechend ihren Langenverhalt- 
nissen in Beziehung gestellt, so ergibt sich eine Bruchrelation fiir die an 
Translokationen beteiligten Chromatidenbriiche zwischen den Gruppen 
von 0,47:5 statt von 2:5, wie zu erwarten ware, wenn sich die Briiche 
den Langenbeziehungen entsprechend auf die Gruppen verteilten. Fiir 
die 2188 insgesamt erfaBten T’ beladuft sich die Relation auf 0,38:5. 
Daraus folgt, daB die SAT-Chromosomen viel seltener von Reunionen 
eingehenden Chromatidenbriichen betroffen werden als die m-Chromo- 
somen, wahrend das Verhaltnis fiir Chromosomenbriiche, freie Chroma- 
tidenbriiche und potentielle Briiche etwas giinstiger lag (vgl. S. 520). 

AuBer der bereits bekannten (vgl. Abschnitt III/2) Tatsache, daB 
beide Chromosomengruppen nicht ihren Lingenverhaltnissen entspre- 
chend am Bruch- und Reunionsgeschehen beteiligt sind, sondern eine 
Bevorzugung der m-Chromosomen nach unserer Behandlung vorliegt, 
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zeigt sich, da8 die SAT-Chromosomen seltener Reunionen eingehende 
Chromatidenbriiche aufweisen als ,,freie Briiche“*. Mit 2 von 179 war die 
Zahl der unvollsténdigen T’ auBerordentlich niedrig. 

Im Zusammenhang mit der Erfassung der Verteilung der Trans- 
lokationen auf die Gruppen SAT-SAT, SAT-m, m-m wurden die Anteile 
festgestellt, die auf die asymmetrischen und symmetrischen Transloka- 
tionen bei insgesamt 830 erfaBten Translokationen entfielen. Diese 
Auswertung hatte den Zweck, festzustellen, ob es innerhalb der Chromo- 
somen von Vicia faba eine Polaritat in dem Sinne gibt, daB Reunionen 
eines der beiden Typen ausfallen bzw. zahlenmaBig mehr oder weniger 
stark zuriicktreten. Die Ergebnisse sind im Vergleich mit ahnlichen 
Auswertungen nach Einwirkung von Roéntgenstrahlen in Tabelle 3 zu- 
sammengefaBt worden. 

Zu erwarten wire bei Fehlen jeder Polarisation in der Chromosomen- 
langsrichtung ein 1:1-Verhaltnis zwischen den symmetrischen und 
asymmetrischen Translokationen. In unserem Material, in dem beide 
Translokationstypen klar voneinander zu unterscheiden sind, ergab sich 
ein 1:1,3-Verhaltnis zugunsten der asymmetrischen Translokationen. 


Tabelle 3. Die relative Haufigkeit symmetrischer und asymmetrischer Chromatiden- 

















translokationen 
Objekt Sym. T’ Asym. T’ Autor 
Ly Re Or ie aie 353 477 
Tradescantia-Pollenkorn- 
WOTIONG 1 Bani a cog ea 26 66 Sax und Matuer (1939) 
182 402 Sax (1940) 
Peels Visit sere Ger te eee iis 956 798 
SUNY ee ch ane, eae) «cae 508 472 CATCHESIDE, LEA und 
MOR eee ad 149 154 THopay (1946) 
Tradescantia-Pollenschlauch- 
mitose, ungekeimt .. . 49 46 NEWCOMBE (1942) 
15 70 Swanson (1942) 
MERCI SST eet ts fee 6 53 60 Swanson (1942) 
12 9 CaTCHESIDE und Lea (1943) 


Die Differenz ist bei einem y? von 18,52 gesichert. Einige in der Tabelle 3 
aufgefiihrten Daten zeigen ebenfalls eine statistisch signifikante Ab- 
weichung vom 1:1-Verhaltnis zugunsten der asymmetrischen Trans- 
lokationen, die aber durch die Ergebnisse anderer Autoren am gleichen 
Objekt in ihrer Aussagekraft erheblich eingeschrankt werden. Unsere 
Auswertungen an Vicia faba wurden in mehreren getrennten Serien 
durchgefiihrt, die in Tabelle 3 zusammengefaBt worden sind, da die 
symmetrischen Translokationen in keinem Falle im Ubergewicht ge- 
funden wurden. Nur eine einzige Auszaihlung ergab ein 1:1-Verhaltnis. 
Mit unseren vollig tibereinstimmende Relationen wurden von OCKEY 


Chromosoma (Berl.), Bd. 9 36 
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' (1957) nach Behandlung von Vicia faba mit chemischen Agenzien bei 
einem durchschnittlichen Verhaltnis von 1:1,27 zwischen symmetrischen 
und asymmetrischen Translokationen gefunden. Wir méchten den von 
uns gefundenen Relationen keine besondere Bedeutung zusprechen, 
obwohl die Differenz statistisch gesichert ist. Die Abweichung vom 1:1- 
Verhaltnis erscheint zwar vertrauenswiirdig, ist aber dennoch zu klein, 
um von einer Polarisation. sprechen zu kénnen. Es kénnten rein mechani- 
sche Verhaltnisse sein, die eine Fusion identischer Bruchenden bevor- 
zugt eintreten lassen. 

Weiterhin wurde in unseren Auswertungen das Verhaltnis erfaBt, 
in dem Umbauten innerhalb (,,intrachanges‘‘) und zwischen den Chromo- 
somen (,,exchanges“) erfolgten (Tabelle 4). 


Tabelle 4. Das Verhdltnis der Chromatidenumbauten innerhalb und zwischen den 




















Chromosomen 
Dupl.-Del. : i TT 4 Triradiale 
Anzahl’ .° 2". = 287 1664 38 64 
Prozent, 3... .. 14,0 81,9 1,8 3,1 


(Dupl.-Del. = Duplikations-Deletionen; T’ = Chromatidentranslokationen ; 
TT’ = Tripeltranslokationen.) ; 


Die innerhalb der Chromosomen erfolgten Umbauten gehérten einmal 
zum Typus der Duplikations-Deletionen, wobei ein Segment der einen 
Chromatide jeweils in die andere eingebaut wurde (Abb. 5, 6). Dieser 
Typ diirfte das Ergebnis eines Isolocus- und eines Chromatidenbruches 
bzw. dreier B’ und dreier R’ sein. Der zweite Intrachange-Typ (Abb. 7, 8) 
stellte eine Deletion dar, wobei das herausgebrochene Segment als ring- 
férmig geschlossenes ,,minute“ an die unversehrte Chromatide an- 
geheftet war (2 B’ + 2R’). In der in Tabelle 4 aufgefiihrten Rubrik 
Dupl.-Del. sind beide Intrachange-Typen zusammengefaBt worden. 
Aus den in Tabelle 4 dargestellten Werten ergibt sich fiir unser Material 
ein Intra-Exchange-Verhialtnis von 0,16:1,0, wobei sich der Begriff 
Exchange in diesem Zusammenhang nur auf Umbauten zwischen ver- 
schiedenen Chromosomen und nicht auf solche zwischen verschiedenen 
Armen eines Chromosoms bezieht. Die Intrachanges treten in den glei- 
chen Bereichen auf (gehauft in den Mittelabschnitten der langen Arme 
der m-Chromosomen), in denen sich nach Abb. 3 Maxima des Bruch- 
eintrittes befinden. Sie wurden aber in die Abb. 3 nicht mit einbezogen, 
weil es in diesen Fallen nur mit groBen Unsicherheiten mdglich war, die 
Lage der Bruchstellen exakt festzulegen. Wiederum mit unseren vollig 
uibereinstimmende Relationen ‘fand Ockry (1957) nach Einwirkung 
radiomimetisch wirkenden Acethylathylenimins bei einem Verhaltnis 
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Bas eit dade bes ; ii . 
Abb. 5—8. Metaphasen mit verschiedenen Umbautypen nach Unterwasserquellung (1500 x ) 





Abb. 5. Duplikations-Deletion (Chromosomengruppe IV—V).— Abb. 6. Zwei Duplikations- 
Deletionen (a Gruppe II—III, b Chromosom VI), c Chromatidentranslokation innerhalb der 
Gruppe II—III. — Abb. 7. Deletion (Chromosom VI), Fragment an die intakte Chroma- 
tide angeheftet. — Abb. 8. a@ Deletion (Chromosom I), Fragment an die intakte Chro- 
matide angeheftet; b Chromatidentranslokation innerhalb der Gruppe IV—V; 
ec Isolocusbruch mit Schwesterchromatidenreunion proximal (Gruppe II—III) 
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von 0,13:1, wahrend Behandlung mit Triaéthylen eine engere Relation 
zwischen Intra- und Exchanges hervorbrachte. 

Interessant ist in unserem Falle, daB die Duplikations-Deletionen 
stets nur ein beschrainktes und bei Beriicksichtigung ihrer Lokalisation 
etwa gleich groBes Segment betreffen (Abb. 5, 6). Intrachanges unter 
Beteiligung beider Arme des SAT-Chromosoms wurden nur als ganz 
selten eintretende Sonderfille registriert. Intrachanges zwischen dem 
kurzen und langen Arm der m-Chromosomen wurden in keinem Falle 
beobachtet. Zu freien Chromatidenringen fiihrende Intrachanges traten 
nur in Ausnahmefillen ein. Daraus ergibt sich, daB die Intrachanges 
in unserem Material und nach der genannten Behandlung nur in einigen 
wenigen der theoretisch méglichen Typen auftraten, obwohl die meisten 
der méglichen Intrachange-Formen ohne weiteres zu erkennen sein 
miuBten und damit mangelhafte Erkennungsméglichkeiten, die einen 
solchen Tatbestand vortéuschen kénnten, ausfallen. Wenn die Lange 
der mit Deletionen der anderen Chromatide verbundenen Duplikationen 
ein Anzeichen fiir die GréBe des bruchempfindlichen Bereiches darstellt — 
und eine solche Spekulation erscheint nach unseren Erfahrungen durch- 
aus gerechtfertigt —, dann wiirde sich ergeben, daB die GrdoBe der in 
Abb. 3 eingezeichneten bruchempfindlichen Bereiche der realen Aus- 
dehnung dieser Bereiche doch recht nahe kommen dirfte und weniger 
von der Streuung der MeBergebnisse bestimmt wird. 

Im Zusammenhang mit der Erfassung der Isolocusbruchverteilung 
wurde das Verhiltnis festgelegt, in dem Schwesterchromatidenreunion an 
den Bruchstellen eingetreten war bzw. fehlte. AnlaB dazu gaben Er- 
hebungen von DARLINGTON und LA Cour (1944), wonach bei Rontgen- 
bestrahlung wesentlich haufiger Schwesterchromatidenreunion im 
azentrischen als im zentrischen Fragment erfolgt, wahrend im Falle 
spontaner Briiche bei T'ulipa gerade das Gegenteil gefunden wurde 
(DARLINGTON und Urcott 1942), DARLINGTON und LA Cour (1944) suchen 
eine Erklérung dieses Tatbestandes darin, daB den azentrischen Frag- 
menten das Centromer fehlt, welches die Nukleinsiurebeladung kon- 
trolliert und zur ,,Verheilung“ der Bruchflichen AnlaB gibt. Die azen- 
trischen Fragmente sollen nach Réntgenbestrahlung weniger DNS auf- 
weisen und damit leichter Schwesterreunion eingehen kénnen. Im Falle 
der spontanen Briiche bei T'ulipa werden die Briiche durch fehlerhafte 
DNS-Beladung erklart, wobei extremer DNS-Mangel zur héchsten 
Bruchfrequenz und zur stirksten Schwesterreunion im zentrischen 
Fragment fihren soll. 

Die Zellen mit 11 Chromosomen und 2 Fragmenten bzw. 10 Chromo- 
somen und 4 Fragmenten wurden im Hinblick auf die Schwester- 
chromatidenreunion ausgewertet. Da nach anaerober Samenquellung 
fast nie mehr als 1 Chromosomenbruch pro Chromosom auftrat und 
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damit nicht die Méglichkeit eines vorgetaéuschten Anstieges der Schwester- 
chromatidenreunion azentrischer Fragmente dadurch gegeben ist, daB 
pro Chromosom zwei azentrische Fragmente entstehen, eriibrigten sich 
alle Umrechnungen, und die gefundenen Werte konnten unmittelbar 
verwendet werden. Tabelle 5 gibt einen Uberblick tiber die Frequenz 
der Schwesterchromatidenreunion einmal fiir Zellen mit zentrischen 
und azentrischen und zum anderen fiir Zellen, deren azentrisches Frag- 
ment bereits eliminiert war, d. h. die sich schon in der zweiten bzw. einer 
spateren Mitose nach dem Brucheintritt befanden. 


Tabelle 5. Schwesterchromatid ion in Zellen mit zentrischen und azentrischen 

Fragmenten (SRpd, SRp, SRd und NSR: Schwesterreunion proximal und distal, 

proximal, distal bzw. fehlende Schwesterreunion; SRC, und SRC,: Schwester- 
reunion im zentrischen bzw. azentrischen Fragment) 








SRpa SRp SRd NSR SRC, SRC, NSR 


























Anzahl © 491 38 34 32 529 525 136 
SRp:NSR = 529: 66 (= 8,0:1). 
Schwesterreunion in Zellen mit nur zentrischen Fragmenten SRp: NSR = 226:176 
(=1,3:1): 


Aus der Aufstellung ergibt sich sehr deutlich, daB in unserem Material 
bei der Entstehung radiomimetischer Substanzen im Verlaufe der anaero- 
ben Samenquellung nach dem LEintritt von Chromosomenbriichen 
weder die zentrischen noch die azentrischen Fragmente bevorzugt 
Schwesterchromatidenreunionen erfahren, d.h., es zeigen sich keinerlei 
Beziehungen zwischen dem Centromer und einer eventuellen Regulation 
der DNS-Beladung des Chromosoms. 

Wihrend in den Zellen mit zentrischen und azentrischen Fragmenten, 
d. h. jenen, die sich in der ersten Mitose nach Brucheintritt im Ruhekern 
befanden, Schwesterchromatidenreunion und fehlende Schwesterchro- 
matidenreunion im Verhdltnis 8,0:1 auftraten, wenn nur das zentrische 
Fragment in der Auswertung einbezogen wird, veranderte sich diese 
Relation in den folgenden Mitosen der Zellen mit Chromosomenbriichen. 
Jene Zellen befanden sich mindestens in der zweiten Mitose nach dem 
Brucheintritt und wiesen keine azentrischen Fragmente mehr auf. 
Dabei zeigte sich eine Tendenz zur Stabilisierung der Bruchflachen des 
zentrischen Fragmentes insofern, als sich die Relation zwischen ein- 
getretener und fehlender Schwesterchromatidenreunion auf 1,3:1 gegen- 
liber 8,0:1 verdichtete. Dieser Tatbestand deckt sich mit den Ergebnissen 
von McCuintocks (1938) Untersuchungen des Briicken-Bruch-Fusions- 
zyklus in embryonalen Geweben vom Mais, wo der Zyklus durch Stabili- 

.Sierung der Bruchflichen der zentrischen Fragmente zum Stillstand 
kommt. Wenn sich in unserem Material also auch keine bevorzugte 
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Beteiligung zentrischer oder azentrischer Fragmente an der Schwester- 
reunion anzeigt, so deutet sich eine Tendenz zur Einschrankung der 
Reunionsfahigkeit mit zunehmendem Abstand vom Zeitpunkt des 
Brucheintrittes an, tiber deren Natur sich vorliufig noch nichts aus- 
sagen 1aBt. 


IV. Diskussion 


Bei den mit anaerober Quellung der Samen entstehenden radio- 
mimetischen Substanzen handelt es sich ohne Zweifel um Stoffe, die in 
die Gruppe der Praprophase-Gifte gehéren und ihre Wirkung in der friihen 
bis mittleren Interphase entfalten. Im Zeitraum ihrer Entstehung und 
ihres Aktivwerdens laufen in unserem Material noch keine Mitosen ab. 
Neben ihrer Wirkung als ,,Chromosomengifte“ zeigen sie einen deutlich 
antimitotischen Effekt. Die der ersten Wurzelspitzenmitose folgende 
Interphase wird im allgemeinen nicht mehr von ihnen beeinfluBt, d. h., 
in den sich der Vorquellung anschlieBenden Erholungszeiten zeigen die 
, autoradiomimetischen Stoffe keine nennenswerten Nachwirkungen 
mehr. Die in Frage stehenden Stoffe, deren Natur vorlaufig noch un- 
bekannt ist (an ihrer Identifizierung wird gegenwartig gearbeitet), 
scheinen in erheblichen Mengen zu entstehen, da sie aus den Samen in 
das umgebende Medium diffundieren, ohne ihre radiomimetische Wir- 
kung einzubiiBen. Das zur Quellung benutzte Wasser erweist sich als 
stark radiomimetisch. Genauere Untersuchungen zu diesem Problem- 
kreis sind im Gange. 

Aus dem experimentellen Teil geht klar hervor, daB die im Verlauf 
der anaeroben Samenqueilung entstehenden radiomimetischen Sub- 
stanzen bevorzugt bestimmte chromosomale Liangsabschnitte und weiter- 
hin die SAT- und m-Chromosomen unterschiedlich stark beeinflussen. 
Die besonders empfindlich reagierenden Bereiche sollen nach Angabe 
verschiedener Autoren heterochi..natisch sein (Hmrrz 1932, Ts1o und 
Levan 1950, La Cour 1951, McLetsu 1953). Allerdings sind diese An- 
gaben nicht fiir alle m-Chromosomen in gleicher Weise giiltig, da sich 
z. B. die Ausbildung der Spezialsegmente nach Behandlung mit niedrigen 
Temperaturen nicht fiir alle m-Chromosomen als identisch erwies. Han- 
delt es sich bei den in unserem Material als bruchempfindlich erkannten 
Bereichen tatsachlich um Heterochromatin — und es besteht wenig 
AnlaB, daran zu zweifeln —, so geht aus Abb. 3 deutlich hervor, daB 
zumindest fiir die von uns unterschiedenen 3 Gruppen der m-Chromo- 
somen (II—III, IV—V und VI) eine Heterochromatinlokalisation in 
den Mittelbereichen der langen Schenkel der m-Chromosomen anzu- 
nehmen ist, wobei nur noch fraglich bleibt, ob dies auch fiir alle beide 
der jeweils zu Gruppe II—III und IV—V zusammengefaBten Chromo- 
somenpaare gilt. Die annahernd iibereinstimmende Bruchfrequenz 
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beider Gruppen in den Mittelbereichen diirfte dafiir sprechen, so daB 
geschlossen werden kann, da8B die mediane Lokalisierung von Hetero- 
chromatin und eine besondere Bruchempfindlichkeit dieser Zone fiir alle 
m-Chromosomen gilt. Uber Versuche, die relative Breite dieser Zone 
abzuschatzen und mit den Ergebnissen der Ausmessungen 2u vergleichen, 
wurde bereits in Abschnitt ITI/3 berichtet. 

Die Unterschiede in der Bruchfrequenz der proximalen Abschnitte 
zwischen den Gruppen der m-Chromosomen kénnte eine unterschiedliche 
Ausdehnung dieser heterochromatischen Zone in den 3 Chromosomen- 
gruppen andeuten, obwohl nicht auszuschlieBen ist, daB méglicherweise 
in diesen Bereichen auch gewisse qualitative Unterschiede vorliegen. 
Das gleiche gilt fiir das SAT-Chromosom und seine bruchemp- 
findlichen Regionen. Unter keinen Umstianden erwiesen sich nach 
unseren Behandlungen die Primar- und Sekundareinschniirungen als 
extrem bruchempfindlich, wie fiir eine ganze Reihe anderer radiomimeti- 
scher Agenzien berichtet wurde (DEUFEL 1951, GLAss 1956). Gewisse 
Unterschiede ergaben sich allerdings zwischen den SAT-Chromosomen 
einerseits und der Gruppe der m-Chromosomen andererseits. 

Theoretisch kénnte eine solche erhodhte Bruchempfindlichkeit dieser 
Bereiche dann erwartet werden, wenn davon ausgegangen wird, daB sie 
auf Grund einer weniger starken DNS-Beladung als relativ instabil zu 
betrachten sind. Aus der Tatsache der nach unseren Behandlungen 
den anderen Bereichen gegeniiber keineswegs erhéhten Bruchempfind- 
lichkeit der Einschniirungen diirfte sich ergeben, daB der ,,Bruchaus- 
lésung‘‘ ein chemischer Vorgang zugrunde liegt und kein AnlaB besteht, 
die Briiche von vornherein als die Zerstérung einer bereits fertigen Struk- 
tur im mechanischen Sinne zu betrachten. Viel naher diirfte die Még- 
lichkeit liegen, daB die radiomimetisch wirkende Substanz in den chromo- 
somalen Reduplikationsmechanismus eingreift, zumal ihre Wirkung 
zweifellos in der friihen bis mittleren Interphase erfolgt. Unbekannt ist 
zwar heute noch, wie die Interphasesynthese neuer DNS mit der mor- 
phologischen Reduplikation der chromosomalen Langselemente im Zu- 
sammenhang steht. Es besteht aber Veranlassung, anzunehmen, daB 
beide eine enge Beziehung zueinander aufweisen (Moses und TayLoR 
1955). Es ware denkbar, da8 der radiomimetische Stoff in die DNS- 
Synthese eingreift oder die eventuell fiir die DNS-Reproduktion not- 
wendige Histonsynthese bzw. die Synthese anderer im gleichen MaBe 
wichtiger Proteine beeinfluBt. Spekulationen dariiber sind in unserem 
Falle nicht angebracht, da einmal die Natur des radiomimetischen 
Stoffes noch unbekannt ist und zum anderen keine Angaben dariiber 
gemacht werden kénnen, ob die chromosomalen Langselemente in den 
Ruhekernen der quellenden Samen bereits redupliziert sind oder die 
Reduplikation in dieser Zeitspanne erfolgt. Moglicherweise treten Kerne 
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mit reduplizierten und nichtreduplizierten Chromosomen nebeneinander 
auf. Damit mu8 der Wirkungsmodus des Agens in unserem Falle als un- 
geklart hingenommen werden, wenn auch manches dafiir zu sprechen 
scheint, daB er in bestimmte Synthesemechanismen eingreift. Dabei ist 
im Sinne herkémmlicher Ansichten zur Natur des Chromosomenbruches, 
der den ganzen chromosomalen Querschnitt betrifft, schwer zu erklaren, 
warum der Eingriff in die Synthese eines neuen Stranges den alten mit- 
beeinfluBt, wenn die Vorstellungen zutreffen, daB die ,,alten‘‘ Strange 
neue aufbauen, ohne selbst ihre Individualitat aufzugeben, wie auf der 
molekularen Ebene nach den Modellvorstellungen von Watson und 
Crick (1953) zu erwarten ist. OSTERGREN und Waxkonie (1954) haben 
in diesem Zusammenhang vermutet, daB die Beeinflussung eines Stranges 
eine Art ,,Kettenreaktion“ iiber die mehrstrangige Gesamtstruktur der 
Chromatide bzw. des Chromosoms auslésen kann, wie sie etwa auch beim 
Vorgang des Crossing-over zu postulieren ware. 

AuBer einer Lokalisation des ,,Bruchvorganges“ ergaben sich in 
unserem Material deutliche Hinweise auf eine praferentielle Reunion im 
Falle von Chromatidentranslokationen. Die bei weitem tiberwiegende 
Mehrzahl aller Translokationen erfolgte etwa auf gleicher Héhe, wah- 
rend sich, abgesehen vom SAT-Chromosom, keine bevorzugte Beteiligung 
homologer Chromosomen an den Reunionen anzeigte. Wir schlieBen 
daraus, daB im Ruhekern eine lagemaBige gegenseitige Zuordnung bzw. 
unspezifische Verschmelzung der bruchempfindlichen und wahrschein- 
lich heterochromatischen Regionen erfolgt, die dem Reunionsgeschehen 
Richtung verleiht. Fir die SAT-Chromosomen kam REVELL (1953) 
bei Behandlung von Vicia faba-Wurzeln mit Di-(2,3-Epoxypropyl)- 
Ather beziiglich der Lage der Reunionspunkte zu gleichen Ergebnissen 
wie wir. Auch in diesem Falle waren die homologen Translokationen 
zwischen den SAT-Chromosomen anteilmaBig gegeniiber den heterologen 
gesteigert, so daB fiir dieses Chromosomenpaar besondere Lageverhalt- 
nisse im Ruhekern angenommen werden miissen, die mit der Nukleolen- 
bildung im Zusammenhang stehen kénnten. Die Intrachanges umfaBten 
stets nur ausdehnungsmaBig begrenzte Segmente und traten in den als 
bruchempfindlich bekannten Regionen auf. Auch daraus ergibt sich 
ein Hinweis dafiir, daB sich die Reunionen im wesentlichen auf die postu- 
lierten Kontaktzonen des Ruhekerns beschranken. 

AbschlieBend soll noch eine vergleichende Betrachtung der Angaben 
anderer Autoren zur Verteilung der Bruchpunkte iiber die Chromosomen 
von Vicia faba nach EKinwirkung einer Reihe verschiedener radiomimeti- 
scher und mutagener Agenzien erfolgen. Vicia faba ist bisher das einzige 
botanische Objekt, bei dem gut fundierte Untersuchungen zu diesem 
Problemkreis vorliegen. 

Erste Angaben iiber lokalisierte Bruchauslésung bei Vicia faba 
stammen von Forp (1948) nach Einwirkung von Stickstoff-Lost, wobei 
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bevorzugt die Mittelregionen der langen Arme der m-Chromosomen und 
einige wenige Bereiche der SAT-Chromosomen brachen. Das gleiche gilt 
fiir Untersuchungen von LovELEss und REVELL (1949) nach Einwirkung 
von Diepoxyden. Behandlung von Vicia-Wurzelspitzen mit einem 
Urethan-KCl-Gemisch fiihrte bevorzugt zu Briichen im SAT-Chromosom 
und dabei besonders ausgepragt in der SAT-Region und in der Nahe der 
Primareinschniirung (DEUFEL 1951). Auch hier brachen die m-Chromo- 
somen vorzugsweise in der Mitte der langen Arme. Aluminiumchlorid 
fiihrte zu einer besonders ausgepragten Bruchanhaufung in der Sekundar- 
einschnirung (DEUFEL 1952). 

Di-(2,3-Epoxypropyl)-Ather bewirkte nach REVELL (1953) ebenso 
wie HN, und tertiéres Butylhydroperoxyd eine Anhaufung der Briiche 
in den als heterochromatisch bekannten Regionen von Vicia faba. Nach 
Maleinhydrazid-Behandlung beschrankten sich die eingetretenen Briiche 
auf 14 Segmente, von denen acht als heterochromatisch bekannt sind 
(DARLINGTON und McLetsH 1951, McLxrIsH 1953). Dabei folgte die 
Bruchfrequenz der sichtbaren GréBe der in Frage stehenden Bereiche. 
In der gleichen Weise traten durch Kaliumcyanid und Kupferron indu- 
zierte Briiche bevorzugt in den heterochromatischen Bereichen auf 
(KiHLMANN 1957). 8-Ethoxycaffein léste nach Kin~LMANN und LEVAN 
(1951) bevorzugt Briiche in der Sekundareinschniirung der SAT-Chromo- 
somen aus. Im Gegensatz zu THERMAN-SUOMALAINEN (1951), die iiber 
praferentiellen Brucheintritt in der Sekundareinschniirung nach Ein- 
wirkung von Pyrogallol auf Vicia sativa berichtete, fand Ts10 (1951) bei 
Vicia faba nach gleicher Behandlung keine selektive Bruchauslésung. 
GuAss (1956) fand nach Einwirkung von Schwermetallsalzen auf dem 
SAT-Chromosom 5 und auf den m-Chromosomen 3 besonders bruch- 
empfindliche, als heterochromatisch bekannte Stellen. Auch nach Wurzel- 
spitzenbehandlung mit Acethylithylenimin und Tridthylenmelamin 
traten die Chromosomen- und Chromatidenbriiche nach OckEy (1957) 
bevorzugt in den heterochromatischen Chromosomensegmenten auf. 

Im Gegensatz zu diesen mit chemischen Agenzien verschiedenster 
Art gewonnenen Ergebnissen verteilten sich die durch y- und Réntgen- 
strahlen erzeugten Briiche sehr viel gleichmaBiger tiber die Chromosomen- 
lange, so daB von keiner bevorzugten Lokalisation der Bruchpunkte 
nach Einwirkung dieser physikalischen Mutagene bei Vicia gesprochen 
werden kann (Forp 1948, Dnuren 1951, REvELL 1953). 

Aus der Aufstellung ergibt sich mit groBer Klarheit, daB eine Vielzahl 
sehr heterogener Agenzien eine bevorzugte Bruchauslésung in be- 
stimmten Regionen der Chromosomen von Vicia faba hervorzurufen in 
der Lage ist. Wenn sich auch die Lage der Maxima in den betroffenen 
Segmenten mit dem im Einzelfall einwirkenden Agens und seiner Kon- 
zentration verschieben konnte, so besteht doch kein Zweifel, daB die als 
heterochromatisch bekannten Chromosomenregionen auf die Einwirkung 
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chemisch sehr verschiedener Agenzien mit groBer Empfindlichkeit 
reagieren und zu Briichen tendieren. Dariiber hinaus ergibt sich aus 
unseren Untersuchungen, daB entsprechende Umstellungen des Stoff- 
wechsels im Gefolge partieller oder vollstaéndiger Anaerobiose zur Ent- 
stehung von Substanzen vorlaufig noch unbekannter Natur fiihren kann, 
die sich in ihrer Wirkung den genannten, zur experimentellen Einwirkung 
auf die Wurzelspitzen verwendeten Agenzien eng anschlieBen und eben- 
falls bevorzugt Briiche in den. heterochromatischen Bereichen auslésen. 
Allerdings fiihrt der bevorzugte Brucheintritt in unserem Falle nicht zu 
einer starren Beschrankung der Bruchinduktion auf die genannten 
Bereiche, sondern lediglich zu einer starken Hiaufigkeitssteigerung der 
eintretenden Briiche in den in Frage stehenden Segmenten. Diese Er- 
fahrung deckt sich weitgehend mit den Beobachtungen anderer Autoren. 
Spekulationen hinsichtlich des Wirkungsmodus der zur Auslésung von 
Chromosomenbriichen geeigneten Substanzen und dabei speziell der- 
jenigen, die bevorzugt Briiche in lagemaBig tibereinstimmenden Regionen 
der Chromosomen zu induzieren.in der Lage sind, erscheinen noch ver- 
friiht, wenn sich auch der Verdacht einer in bestimmten Punkten iiber- 
einstimmenden Wirkung der chemisch stark unterschiedenen Substanzen 
ergibt. 


Summary 


Submersion of seeds of Vicia faba (2n = 12) in stagnant tap-water 
leads to the production of automutagenic substances. The same effect 
was found after treatment in N,- and CO,-atmospheres. These auto- 
mutagenic substances were produced because of anaerobiosis and resulted 
in chromatid and isolocus breaks as well as in chromatid reunions after 
a 1 to 4 days’ submersion. Breakage and reunion points were crowded in a 
few regions of the SAT- and m-chromosomes partly known to be hetero- 
chromatic. Most breaks and reunions of the small m-chromosomes 
are localized in the median and proximal regions of the long arm, proxi- 
mal and near and within the primary and secondary constriction of the 
SAT-chromosome. Homologous and heterologous chromatid inter- 
changes occur nearly at random except those between two SAT-chromo- 
somes, which are much more frequent than expected at a random basis. 
Most reunion points have been localized at identical regions of the 
participating chromosomes, therefore fusions of those regions in the 
intermitotic nucleus are suggested. 


The frequencies of symmetric and asymmetric chromatid inter- 
changes, of intra- and exchanges, and of sister-reunions in the centric 
and acentric fragments produced by isolocus breaks are reported and 
compared with the dates of other authors. 
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L’EVOLUTION DES STRUCTURES CHROMATINIENNES DANS 
LES CELLULES NOURRICIERES DES OVOCYTES CHEZ 
DROSOPHILA MELANOGASTER MEIGEN 


Par 
J. Brun et D. CuEvassu 
Avec 11] Figures dans le Texte 
(Eingegangen am 28. Juni 1958) 


Les cellules nourriciéres des ovocytes contiennent des noyaux de 
trés grande taille. Leur disposition est particuliérement favorable aux 
études portant sur la naissance de ces formations. En effet, le simple 
examen d’un ovaire mir permet d’observer la succession des stades 
essentiels dans l’évolution des noyaux vers le gigantisme. 

Et cependant, les données des auteurs sont, sur ce sujet, en complet 
désaccord. 

PaInTER et REINDORP (1939) concluent 4 la présence continuelle de 
huit ensembles chromosomiques, en nombre égal 4 celui du stock diploide 
de l’espéce. Ces chromosomes, comme l|’admettent également Kine- 
RUBINSON et SmirH (1956), seraient de nature polyténe. Leur évolution 
comporterait huit endomitoses successives tandis que le diamétre du 
noyau passe de 5 & 40. 

Hsv et Hansen (1953), par contre, décélent seulement une constitution 
double dans tous les éléments chromatiniens. Ceux-ci résulteraient de 
l’appariement des chromosomes ovogoniaux homologues. Leur évolution 
consisterait en une simple extension d’importance considérable. Du 
fait de cette extension, la présence des deux chromatides constituant 
chacun des chromosomes appariés deviendrait de plus en plus évidente. 

Ces explications contradictoires d’un méme phénoméne traduisent, 
en fait, les difficultés éprouvées par les auteurs pour décrire la structure 
du noyau et déceler les artefacts éventuels. 

L’importance que revétent & ce sujet les techniques employées nous a 
incités & reprendre cette étude en utilisant des méthodes plus variées 
que celles des auteurs précédents. La comparaison systématique des 
résultats obtenus offre, & la critique des observations, une base plus 
large et confére une plus grande sécurité aux interprétations. 


Matériel et Méthodes 
Les Drosophiles (Drosophila melanogaster) étudiées appartiennent & une 
souche sauvage de Lyon, élevée 4 la température constante de 25 + 0,1°C sur 
wnilieu stérile (Davip 1955). 
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I. Caractéristiques de Vovogenése 


L’ovaire comprend 15 a 20 ovarioles disposés parallélement. Chacun d’eux est 
un tube fermé 4 une extrémité. Chez l’imago 4gée de 48 heures (Fig. 1), ce tube 
renferme une succession de chambres 
dont les volumes vont en croissant. Au 
sommet, la premiére chambre forme le 
germarium. Cinq cystes lui succédent et 
précédent loeuf mir. Le germarium est 
le point de départ de l’évolution ovogéné- 
tique. On ne peut toutefois y différen- 
cier les ovocytes des cellules nourriciéres 
comme le confirme un travail récent 
de Bucuer (1957). Cette distinction est 
possible dans tous les cystes. 

Des 16 cellules renfermées sous l’en- 
veloppe folliculaire de chaque cyste, 15 
sont des cellules nourriciéres. Leurs noyaux 
sont toujours beaucoup plus colorables et 
plus volumineux que le noyau ovocytaire. 
L’ovocyte occupe constamment le pdle 
distal du cyste. Il acquiert progressive- 
ment un-volume de plus en plus impor- 
tant aux dépens des cellules nourriciéres. 
Les énormes noyaux de ces derniéres 
finiront par dégénérer; au niveau du 5¢me 
cyste, ils disparaissent progressivement. 
A son stade ultime, l’évolution du cyste 
aboutit &4 un oeuf prét 4 s’engager dans 
Poviducte. 

Nos études ont porté sur des ovaires 
aux différents stades de leur dévelop- 
pement. 

Au début de la pupaison, lovariole 
est réduit au germarium. Dans des pupes 
agées de 40 heures, le premier cyste est 
individualisé. Aprés 60 heures de pupaison, 
il est passé en deuxiéme position car un 


Fig. 1. Ovariole de Drosophila melanogaster, 
chez une imago Agée de 48 heures (semi- 
schématique, x 200). Cy, Czy, Czzz, Cry, Cy: 
ler, 2éme, 3éme, 4éme, et 5éme cystes; C.N.: 
Cellules nourriciéres; D.C.N.: Dégénérescence 
des cellules nourriciéres; F'.; Follicule; F.7'.: 
Filament terminal; G.: Germarium; M.P.O.: 
Membrane péritonéale de l’ovariole; N.C.N.: 
Noyaux des cellules nourriciéres; N.Ov: Noyau 
ovocytaire; O: Oeuf; Ov: Ovocyte; 
P;: Pédoncule 








nouveau cyste s’est formé a partir du germarium. Quatre nouveaux cystes 
s’édifieront encore avant que le premier cyste formé ait achevé son évolution, 
36 heures aprés l’éclosion imaginale. 
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Les durées exigées par les différentes étapes de la transformation du cyste 
varient peu, dans les conditions d’élevage utilisées, d’un ovariole 4 un autre. On 
peut donc facilement reconnaitre le degré d’évolution d’un noyau en observant 
la structure de sa chromatine et les caractéristiques morphologiques des différents 

. constituants du cyste (forme, extension du follicule, de l’ovocyte, etc. voir Kine et 
coll. 1956). 

Notre but étant essentiellement de comparer les résultats fournis par diverses 
méthodes, nous limiterons cette étude aux stades qui permettent l'utilisation de 
toutes les techniques envisagées. De ce fait, il a fallu exclure les stades les plus 
avancés de l’ovogenése dans lesquels la taille considérable des cellules et des noyaux 
limite les possibilités d’emploi de certaines méthodes (fixateurs osmiés; observations 
in toto). Notre étude s’arrétera donc lorsque les noyaux des cellules nourriciéres 
atteignent un diamétre de 16 u environ, ce qui correspond au troisiéme cyste dans 
Yovariole adulte. L’intérét du travail ne s’en trouve guére diminué puisque tous les 
auteurs s’accordent pour situer, avant ce niveau, les phénoménes les plus importants 
de Pévolution chromatinienne. 


II. Techniques 

Les ovaires sont prélevés, aprés dissection, dans une goutte d’eau physiologique 
& T°/oo- 

La fixation a été opérée immédiatement ou aprés dilacération préalable de la 
gonade. Dans ce dernier cas, selon le degré de dilacération, les ovarioles, les cystes 
ou les divers éléments du cyste adhérent 4 la lame aprés fixation et sont traités 
comme des frottis. Lorsque la fixation est opérée sur un ovaire intact, celui-ci 
peut étre inclus et coupé ou monté entre lame et lamelle aprés coloration in toto. 
Dans ce dernier cas, l’étude est rendue possible & condition de séparer les consti- 
tuants de l’ovaire. On obtient ce résultat en exercant une légére pression sur la 
lamelle qui est animée, en méme temps, d’un mouvement de va-et-vient. On peut 
ainsi arriver 4 dissocier les cystes et les 15 cellules nourriciéres qu’ils renferment. 

La liste des fixateurs utilisés est fort longue: sublimé acétique, Zenker, Helly, 
Hermann, La Cour 2 B, Nawashin, acide osmique en solution & 2% ou en vapeurs, 
solution salée & 10% de formol. L’étude systématique de toutes les structures n’a 
cependant été réalisée qu’avec deux techniques: d’une part, fixation par le Carnoy; 
d’autre part, fixation en deux temps comportant d’abord I’action durant 30 secondes 
d’une solution d’acide osmique 4 0,5% additionnée de chlorure de sodium (0,25%), 
suivie par celle d’une solution de formol neutralisé 4 2,5% additionnée d’une trace de 
sublimé (0,04 °/,,) (Nrcon et Brun 1955). Dans la suite du texte, pour simplifier 
lexpression, nous désignerons cette derniére technique sous le nom de fixation par 
lacide osmique-formol. 

La réaction de Feulgen a été employée constamment avec ou sans coloration de 
fond au vert lumiére. 


Etude descriptive des diverses structures observées 

Un examen rapide portant sur les structures nucléaires des cellules 
nourriciéres y montre, dés l’abord, une diversité considérable. Cette 
diversité s’accroit encore si l’on tient compte de toutes les formes que 
peuvent revétir ces structures suivant les modes de fixation et de 
préparation utilisés. Toutefois, un examen plus attentif permet de 
reconnaitre, dans cet ensemble, certains groupes d’aspects qui paraissent 
apparentés, chacun de ces groupes présentant un certain nombre de 
variantes. 
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Trois groupes se définissent ainsi que nous qualifierons respectivement 
de: 

Noyaux 4 chromatine en cordons. 

Noyaux a chromatine en mottes. 

Noyaux 4 chromatine dispersée. 

Nous étudierons successivement chacun de ces types en examinant 
d’abord une de ses formes considérée, plus ou moins arbitrairement, 
comme typique. A partir de 1a, nous apprécierons la nature, l’étendue et 
éventuellement les causes des variations observables. 

Nous examinerons, enfin, certaines structures d’aspect plus ou moins 
intermédiaire qui n’appartiennent nettement 4 aucune des trois catégo- 
ries précédentes. 


I. Les noyaux & chromatine en cordons (Fig. 2) 

Dans la forme considérée comme typique (Fig. 2a), la chromatine 
est distribuée en structures épaisses, de constitution complexe, les 
cordons (C), mélés a des fins trabécules parsemés de granulations (T). 

Les trabécules fins sont parfois dispersés dans le suc nucléaire; le 
plus souvent, ils sont rassemblés en lacis ténus et irréguliers. Ceux-ci 
peuvent réunir des cordons entre eux. 

Les cordons sont flexueux. Leur longueur ne dépasse pas 9. Leur 
épaisseur, quelque peu irréguliére, n’excéde guére le micron; elle peut en 
outre différer notablement d’un cordon a un autre dans un méme noyau. 

Dans leur structure, les cordons présentent une grande diversité 
qui comporte toutefois une constante hétérogénéité. Certains aspects 
semblent traduire une architecture vacuolisée ou réticulée, peu réguliére 
(Fig. 2e). Plus fréquemment, on croit reconnaitre une torsade formée 
de deux ou de piusieurs filaments. La torsade peut paraitre plus ou 
moins serrée. Ainsi dans la Fig. 2c, on voit se succéder, sur un méme 
cordon, plusieurs aspects. Dans une premiére zone (A), les filaments sont 
étroitement accolés d’ou cette allure de corde mince sur laquelle est 
disposée une série de grains plus épais. En B, le relachement de la torsade 
fait apparaitre des formes en boucles ou en mailles. En C, les filaments 
s’écartent franchement Enfin en D, les filaments se sont totalement 
disjoints et montrent une disposition paralléle souvent soulignée par 
des granules plus chromatiques assez réguliérement répartis (voir 
aussi Fig. 2d). On passe ainsi, progressivement, du cordon épais typique 
aux fins trabécules disposés en continuité avec lui. 

Les cordons sont, le plus souvent, au nombre de cinq; exception- 
nellement six. Tous ces éléments peuvent étre réunis entre eux par les 
fins trabécules. Le plus souvent cependant, on voit dans le noyau un 
groupe de trois cordons réunis et un autre de deux (Fig. 2d noyau I). 
Dans d’autres noyaux, un groupe de quatre cordons ou deux groupes 
de deux cordons (Fig. 2e) seront nettement distincts d’un cordon isolé. 
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Fig. 2a—e. Noyauz a chromatine en cordons. Aspects observés dans différentes conditions 
de fixation et de montage. a et d: Frottis d’ovarioles fixés au Carnoy. La Fig. a, consi- 
dérée comme typique, montre les 5 cordons chromatiniens (C) et les fins trabécules (7'). 
Dans la Fig. d, les fléches indiquent des cordons paraissant constitués de 2 filaments 
disjoints dont la disposition paralléle est soulignée par des granules chromatiques assez 
réguliérement répartis. Le noyau J est constitué de 2 groupes de cordons: l’un de 3 éléments, 
Vautre de 2. b: Ovaire fixé au Carnoy et dilacéré ensuite. c: Frottis d’ovarioles dilacérés 
puis fixés au Carnoy. A, B, C, D: divers aspects montrés par un méme cordon et attri- 
buables & un relachement progressif d’une torsade constituée par 2 filaments. e: Frottis 
d’ovarioles dilacérés; fixation & l’acide osmique suivie d’une post-fixation au formol. 
(Feulgen, b, d X 2700, a, c, e xX 3500) 


Suivant le mode de préparation utilisé, les figures que l’on peut 
classer dans ce groupe présentent des différences importantes. On 
notera en particulier que, quelle que soit la technique de montage, 
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les fixations faites au Carnoy fournissent toujours les structures les 
plus nettes. C’est d’ailleurs dans les frottis fixés au Carnoy que la 
constitution torsadée des cordons est la plus clairement visible. L’emploi 
du Nawashin et du La Cour 2 B semble donner des résultats analogues. 
D’autres fixateurs comme le Helly, le Formol entrainent des organisa- 
tions plus confuses. De méme l’acide osmique suivi d’une post-fixation 
au formol. Dans |’utilisation de ce dernier fixateur, on note une différence 
importante selon le mode de montage utilisé. En effet, lorsque ce 
fixateur agit sur un frottis ou sur une dilacération, on peut encore 
voir des cordons qui, malgré une structure confuse, restent bien 
reconnaissables (Fig. 2e). Mais lorsque ce fixateur est utilisé sur 
une gonade entiére qui, ensuite seulement, sera dilacérée ou coupée, 
on trouve, 4 la place des cordons, des figures qui ne présentent 
plus nettement les carac- 
téristiques de ceux-ci 
(Fig. 7a et b). 


a BY 


oy 
an 
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Fig. 3 Fig. 4a—c , 
Fig. 3. Noyau a chromatine en mottes. Forme considérée comme typique montrant 5 mottes 
(M) et des trabécules chromatiniens (7' et 7’) de constitution diverse: en 7’, il s’agit d’un 
ensemble discontinu de bribes filamenteuses et de granules; en 7”, une trame établit un 
pont entre 2 mottes. Frottis d’ovarioles fixés au Carnoy. (Feulgen, x 2700) 
Fig. 4a—c. Noyauzx a chromatine en mottes dont certains constituants ont été reproduits 
& plus fort grandissement (X 3500) pour mettre en évidence leur structure fine. Les fléches 
indiquent: en a, 2 filaments qui semblent s’enrouler l’un autour de de l’autre en formant 
des boucles; en b, 2 filaments paralléles; en c, 3 filaments disposés cote & céte. (Frottis 
d’ovarioles fixés au Carnoy. Feulgen) 





II. Les noyaux a chromatine en mottes (Fig. 3, 4 et 5) 


Dans la forme «typique» (Fig. 3), la chromatine se présente, comme 
dans le cas des noyaux 4 chromatine en cordons, sous deux aspects: 
les mottes (M) proprement dites coexistent en effet avec de fins trabécules 
(T et T’). Ces derniers sont de constitution fort variable. A certains 
niveaux (T Fig. 3), il s’agit d’un ensemble discontinu de bribes filamen- 
teuses et de granules. Ailleurs (T’ Fig. 3), une trame plus ou moins 
réticulée forme un pont entre deux mottes. 

Celles-ci sont des éléments grossiérement globuleux 4 contours 
quelque peu irréguliers. Leur diamétre est compris entre 3 et 5y. 
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Leur constitution est uniforme mais hétérogéne. On y. voit, en effet, 
des grains dispersés sur un fond de coloration diffuse. Contrairement 
aux cordons, les mottes montrent rarement une organisation réticulée 
ou filamenteuse. Parfois cependant, sur les bords, un filament semble 
s’isoler de la masse dont la structure véritable parait échapper 4 l’analyse. 
Parfois, ce sont deux filaments qui semblent s’enrouler l’un autour de 
lautre en formant des boucles (Fig. 4a). Ailleurs, ces deux filaments, 
jalonnés de granulations, se disposent plus ou moins parallélement (Fig.4b). 
Dans un noyau (Fig. 4c), on peut distinguer & la périphérie d’une motte, 
trois filaments disposés céte a céte et garnis chacun de grains chromatiques. 

Dans certains cas, les mottes apparaissent de structure beaucoup 
plus homogéne (Fig. 5a) et diffuse. D’autres noyaux (Fig. 5b) renferment 
des mottes condensées, de taille réduite et trés colorées par le Schiff. 
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Fig. 5a—d. Noyauzx a chromatine en mottes. Aspects observés dans différentes conditions 
de fixation et de montage. a: Ovaire intact fixé au Carnoy puis dilacéré. Structure faible- 
ment hétérogéne des mottes (Toutes les mottes des noyaux ne sont pas mises en évidence 
par la photographie). b: Frottis d’ovarioles fixés au Carnoy. Mottes condensées (2 couples 
de mottes étaient seulement visibles & cette mise au point). c et d: Frottis d’ovarioles dila- 
cérés: fixation a Vacide osmique puis post-fixation au formol, (Feulgen xX 2700) 


On dénombre généralement cing mottes mais on peut rencontrer 
des noyaux qui semblent plutét en renfermer six. Comme dans le cas 
des cordons, les trabécules peuvent réunir deux, trois, quatre et méme 
toutes les mottes. Cependant l’une d’entre elles reste généralement 
indépendante, quelquefois deux. 

37* 
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L’influence des fixateurs et des modes de montage est, sur ces 
figures, trés analogue 4 celle que nous avons constatée dans |’étude 
des cordons. Les structures les plus hétérogénes se trouvent dans les 
préparations fixées au Carnoy (Fig. 3 et 4a—c). A condition d’agir sur 
une préparation déja dilacérée, l’acide osmique-formol laisse apparaitre 
des mottes qui sont souvent plus homogénes (Fig. 5c). 

Lorsque le fixateur est utilisé sur des ovaires intacts, les structures 
n’ont plus tout 4 fait l’aspect de mottes caractéristiques (Fig. 7c et d). 
Le Helly et le formol employé seul donnent des résultats intermédiaires 
entre ceux que fournissent les deux fixateurs précédents. II faut noter 
toutefois que ces caractéristiques se rapportent seulement aux figures les 
plus fréquentes. II arrive, en effet, qu’aprés une fixation au Carnoy on 
observe des mottes de structure homogeéne (Fig. 5a) et qu’au contraire, 
l’acide osmique donne lieu 4 la formation de figures trés hétérogénes 


(Fig. 5d). 





. 
eo 
Fig. 6a—f. Divers aspects montrés par les noyaux a chromatine dispersée. a, d et f: Ovaires 
intacts fixés & l’acide osmique, puis post-fixés au formol et dilacérés ensuite. b, e: Coupes 
d’ovaires fixés intacts & l’acide osmique puis post-fixés au formol. c: Frottis d’ovarioles 
fixés & l’acide osmique puis post-fixés au formol. Les figures e et f montrent, a la périphérie 
des noyaux, un ou plusieurs corpuscules denses, plus chromophiles et plus nettement 

délimités (C). (Feulgen x 2700) 





\ 


III, Les noyaux a chromatine dispersée (Fig. 6) 
Dans les noyaux 4 chromatine dispersée, la colorabilité s’étend, sous 
une forme diffuse, 4 la sphére nucléaire dans son ensemble. Toutefois, la 
coloration obtenue n’est jamais entiérement uniforme et des hétéro- 
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gén¢ités sont plus ou moins apparentes selon les noyaux. Le plus 
souvent, des taches plus intensément colorées, variables dans leurs 
tailles et leurs formes comme dans leurs nombres, apparaissent sur 
un fond de coloration plus pale (Fig. 6a, b et c). Parfois les structures 
plus colorables semblent constituer un réseau (Fig. 6d et e). En outre, 
on peut rencontrer, a la périphérie du noyau, des corpuscules denses, 
plus chromophiles et plus nettement délimités (C Fig. 6e et f). Leur 
nombre varie de 0 a 8; le plus fréquemment, on en compte un seul, 
généralement isolé au centre d’une petite zone plus claire (C Fig. 6e). 
grand nombre de figures dont les caractéristiques ne correspondent pas 
aux types précédemment décrits. La présence de nombreux aspects 

C’est 4 la suite d’une fixation par l’acide osmique-formol que ces 
figures se présentent sous leur aspect le plus typique. II faut cependant 
que ce fixateur soit utilisé avec les techniques de montage les moins 
brutales, en agissant sur une gonade entiére qui, ensuite seulement, sera 
coupée ou dilacérée. Dans les mémes conditions de montage mais avec 
d’autres fixateurs, les structures caractéristiques sont de moins en 
moins fréquentes lorsque l’on passe du formol au Helly, enfinau Nawashin. 
Elles ne s’observent jamais aprés fixation par le Carnoy et, semble-t-il, 
le La Cour 2 B. 


IV. Les structures atypiques (Fig. 7, 8 et 9) 

L’analyse de l’ensemble des préparations, effectuées en employant 
diverses conditions de montage et de fixation, montre l’existence d’un 
intermédiaires interdit toutefois de les en séparer totalement. Nous 
distinguerons done deux groupes de figures: 

a) Celles dont la constitution peut se résoudre en un nombre apparem- 
ment défini et constant d’éléments chromatiniens: De ce fait, elles 
présentent des analogies avec les structures en cordons et en mottes. 

b) Celles dont Vhétérogénéité est telle qu’elle défie toute analyse 
détaillée et compléte, les rapprochant ainsi des structures 4 chromatine 
dispersée. 

1. Premier groupe de structures (Fig.7). A ce premier groupe, 
appartiennent les noyaux des figures 7a—d. Dans tous ces cas, en 
effet, on apergoit des zones nettement plus colorées, de constitution 
plus ou moins hétérogéne, noyées dans un espace nucléaire empli d’une 
chromaticité diffuse. Les limites imprécises de ces zones ne permettent 
jamais de les compter avec une sécurité totale: lear nombre, cependant, 
est toujours compris entre quatre et six. On peut, en se basant sur la 
forme générale de ces zones, distinguer dans ce groupe, deux catégories 
de noyaux. 

Dans la premiére (Fig. 7a et b), les,zones de forte colorabilité sont 
allongées et prennent l’allure de boyaux faiblement incurvés, épais et 
denses. Ils laissent généralement entre eux un vaste espace nucléaire 
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plus faiblement Feulgen-positif. Comme cette coloration de fond 
arrive & s’atténuer beaucoup dans certaines figures (noyaux I et II 
Fig. 7b) on est amené & envisager une certaine similitude entre les 
boyaux et les cordons précédemment décrits. 

Les Figures 7c et d, représentent les noyaux de la 2eme catégorie. 
Les zones de forte colorabilité y sont faiblement séparées les unes des 
autres. Elles constituent ainsi des amas globuleux qu’il n’est pas 








b 


Fig. 7a—d. Structures chromatiniennes atypiques. Noyaux dont la constitution peut s: 
résoudre en un nombre apparemment défini et constant d’éléments chromatiniens. a et b, 
Structures présentant des analogies avec celles des noyaux & chromatine en cordonse 
surtout lorsque la coloration de fond s’atténue (noyaux J et JJ, Fig. 7b). c et d: Structures 
apparentées a celles des noyaux & chromatine en mottes. (Ovaires intacts fixés & l’acide 
osmique et post-fixés au formol puis coupés [Fig. 7a] ou dilacérés, Feulgen, x 2700) 


impossible d’homologuer & des mottes étendues au point d’occuper 
pratiquement tout l’espace nucléaire. 

Tl est important de constater, enfin, que les structures nucléaires de ce 
premier groupe s’observent uniquement en utilisant l’acide osmique- 
formol comme fixateur. Fréquentes dans les ovaires montés «in toto» 
et les coupes, elles sont fort rares en frottis et totalement absentes 
lorsque les ovarioles sont dilacérés avant la fixation. 


2. Deuxiéme groupe de structures (Fig. 8 et 9). Le deuxiéme groupe 
renferme des structures chromatiniennes beaucoup plus complexes et 
plus variées. Une étude comparative de leurs divers aspects permet 
cependant de les répartir, elles aussi, en deux catégories. 

A la premiére de ces catégories correspondent les figures 8a—d. 
La partie la plus colorable de la chromatine s’y répartit en une structure 
plus ou moins enchevétrée. Le réseau ainsi constitué est d’autant plus 
apparent et d’autant plus fin que la coloration du fond est moins intense. 
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Fig. 8a—d. Structures chr tiniennes i (suite). La chromatine constitue ici une 

sorte de réseau plus ou moins grossier. a et b: ‘Frottis d’ovarioles fixés au Carnoy. c: Frottis 

d’ovarioles dilacérés fixés & l’acide osmique puis post-fixés au formol. d: Frottis d’ovarioles 
dilacérés fixés au Carnoy (Feulgen, x 2700) 
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Fig. 9a—e. Structures chromatiniennes atypiques (suite). Noyaux dans lesquels la fraction 
la plus colorable de la chromatine se condense en nombreux éléments plus ou moins bien 
individualisés. Ceux-ci, ainsi que le montre la Fig. 9e, peuvent se présenter comme un 
entrecroisement assez régulier de fins filaments jalonnés de grains chromatiques. a: Frottis 
d’ovarioles fixés & l’acide osmique et post-fixés au formol. b et c: Frottis d’ovarioles fixés 
au Carnoy. d: Coupe d’ovaire fixé intact au Carnoy. e: Frottis d’ovarioles dilacérés fixés 
au Carnoy (Feulgen. X 2700) 
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Comme le montre la série des figures 8a—d, on rencontre toutes les 
étapes de cette structuration. 

Ala deuxiéme catégorie appartiennent les figures §a—e. Dans ce cas, 
la fraction la plus colorable de Ja chromatine se condense en éléments 
mieux individualisés. Leurs limites sont d’autant mieux discernées 
que la chromaticité diffuse de l’ensemble nucléaire est moins apparente. 
Dans ces conditions, les éléments peuvent présenter l’aspect de petites 
taches de formes irréguliéres, trés diverses, dont la structure est confuse 
(Fig. 9d). Lorsqu’ils sont moins condensés (Fig. 9e), on peut y déceler 
un entrecroisement assez régulier de fins filaments jalonnés de grains 
plus intensément colorés. Ils peuvent se grouper. Le plus souvent 
cependant, ils sont reliés entre eux par des travées colorables plus ou 
moins nettes. Leur nombre, trés variable, oscille entre 9 et 43. 

Toutes les figures décrites dans ce deuxiéme groupe s’observent, 
quel que soit le fixateur employé, lorsque celui-ci agit sur un frottis 
d’ovarioles préalablement dilacérés. Si le frottis conserve l’intégrité des 
ovarioles, les aspects les plus structurés ne s’observent plus aprés emploi 
de l’acide osmique-formol. Aprés fixation de l’ovaire entier, seule 
Vutilisation du Carnoy permet de rencontrer les figures de ce deuxiéme 
groupe. 

Discussion 


Nos observations nous ont permis de retrouver la plupart des figures 
décrites par les auteurs. En outre, des structures non encore signalées 
ont été rencontrées. Parmi ces figures, il nous faut maintenant distinguer 
les artefacts, ce qui nous conduira tout d’abord & examiner |’influence des 
conditions de préparation. 

A partir des conclusions tirées sur ce sujet, nous essaierons d’établir 
a sériation des structures considérées comme valables. Pour terminer, 
nous tenterons de définir la nature méme des structures nucléaires 
propres aux cellules vitellines. : 


I. Influence des conditions de préparation 


De l’étude descriptive, il ressort clairement que la chromatine des 
cellules nourriciéres est particulitrement sensible aux conditions de 
préparation utilisées. Les structures nucléaires observées dépendent en 
effet des techniques employées pour les mettre en évidence. 

L’importance des techniques de fixation dans l’étude de ces structures 
chromatiniennes était déja reconnue par Hsu et HANSEN ainsi que par 
Kine et coll. (1956) qui expliquaient par 1a les différences entre leurs 
propres observations et celles de ParntER et Rernporp. Ces derniers 
auteurs utilisaient le mélange de Nawashin. Hsu et Hansen préférent 
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Fig. 10a—c. Différences dans la variabilité des structures nucléaires au sein d’un méme 

cyste (cyste en 3éme position dans l’ovariole) selon les conditions de fixation et de montage. 

a: Frottis d’ovarioles dilacérés fixés au Carnoy. b: Frottis d’ovarioles fixés & l’acide osmique 

puis post-fixés au formol. c: Ovaire intact fixé & l’acide osmique, post-fixé au formol puis 
dilacéré (Feulgen. xX 2700) 


le La Cour 2B, ou les frottis fixés et colorés au carmin ou a l’orcéine 
acétiques. Quant 4 Krnq, il met en avant les liquides de Kahle ou de 
Carnoy. Mais aucun de ces auteurs ne s’explique sur les raisons qui 
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justifient son choix: il semble que celui-ci ait été dicté, avant tout, 
par une certaine cohérence entrevue a posteriori entre les diverses 
structures révélées par un fixateur donné. Argument bien dangereux, 
car il risque de nous faire considérer comme fidéles certaines figures 
uniquement parce qu’elles s’intégrent dans un schéma préétabli. 

Etant donné la sensibilité des structures nucléaires vis 4 vis de 
toutes les influences extérieures, il nous apparait que les figures les 
plus fidéles sont vraisemblablement fournies par les techniques les 
moins brutales, c’est 4 dire celles qui utilisent les fixateurs les moins 
violents agissant sur des ovaires intacts. Nous sommes conduits, de 
cette fagon, a considérer avec une confiance particuliére les observations 
effectuées aprés fixation osmique d’ovaires entiers. La valeur de |’acide 
osmique comme fixateur cytologique est connue de longue date. Les 
succés rencontrés actuellement dans le domaine de la microscopie 
électronique grace 4 l’emploi de ce fixateur en fournissent une preuve 
décisive. 

Un autre point mérite une attention particuliére: il est trés rare 
que les quinze noyaux vitellins d’un méme cyste présentent la méme 
apparence. Toutefois la diversité des structures nucléaires au sein d’un 
méme cyste différe considérablement selon les conditions de fixation et 
de montage. Elle est la plus grande lorsqu’on fixe par le Carnoy un 
ovaire préalablement dilacéré (Fig. 10a). Si, dans les mémes conditions, 
on fait agir l’acide osmique-formol, la diversité des formes s’amoindrit 
nettement (Fig. 10b). Mais elle est incontestablement la plus réduite 
lorsque ce mode de fixation est employé sur un ovaire intact qui sera 
dilacéré seulement aprés avoir été fixé (Fig. 10c). Dans ces conditions, 
lorganisation des noyaux 4 chromatine dispersée, par exemple, différe 
généralement fort peu entre les cellules d’un méme cyste ou entre des 
cystes homologues. Dans certains cas, tous les noyaux du cyste peuvent 
méme présenter des constitutions parfaitement identiques. 

Si on considére que la fixation agissant sur une cellule vivante ne 
saurait conserver sa structure intacte, l’examen de cellules voisines 
peut nous offrir un tableau analogue 4 celui que fournit, dans un domaine 
expérimental, la répétition d’une méme expérience. La variabilité des 
résultats obtenus est alors le témoignage d’une méthode inadéquate. 
Ainsi la variabilité des structures nucléaires nous apparait ici comme le 
signe de méthodes défectueuses. 

En définitive, l’examen de la variabilité des structures comme le 
souci d’éviter l’emploi des techniques les plus brutales convergent pour 
nous faire considérer, comme les plus valables, les figures obtenues 
aprés fixation de gonades intactes par l’acide osmique-formol. 
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II. La sériation des structures 

La plupart des auteurs ont établi cette sériation d’aprés les structures 
d’ovaires mirs prélevés sur des imagos. Or, dans ce cas, |’évolution 
compléte du cyste est plus rapide qu’au cours du développement: elle 
s’effectue en trois jours au plus (Kina 1957) au lieu de quatre. Cette 
rapidité peut entrainer l’absence des phases les plus fugaces. Elle 
accroit toujours les difficultés que l’on éprouve 4 situer les positions 
respectives des divers stades. Leur ensemble ne peut plus étre compris 
qu’a la condition d’ajuster entre elles les observations faites sur un 
grand nombre d’ovarioles. 

Tl nous a semblé plus sir d’examiner, chez des pupes de plus en 
plus Agées, les stades successifs du premier cyste né dans un ovariole en 
formation. 

L’évolution nucléaire que l’on peut établir dans ces conditions, en 
se cantonnant bien entendu aux observations faites sur des ovaires 
intacts fixés 4 l’acide osmique-formol, comporte essentiellement, avec 
l’accroissement de la taille, la formation de structures de plus en plus 
homogénes. 

Succédant aux figures du germarium, peu hétérogénes mais dont 
lanalyse ne peut étre poussée & cause de la taille trop minime des 
noyaux (3a 4,1), les formes les plus structurées des noyaux vitellins 
(Fig. 7a et b) s’observent dés que le premier cyste est complétement 
formé soit 40 heures aprés le début de pupaison. L’aspect le plus 
caractéristique de ces structures se rencontre aprés 72 heures de pupaison 
lorsque deux cystes sont entiérement formés. Le plus évolué d’entre eux, 
grossiérement sphérique, atteint 404 de diamétre. Le diamétre des 
noyaux est alors de 8 yw. 

Les structures déja plus laches des Fig.7¢ et d leur succédent pro- 
gressivement. Leurs formes les plus typiques se voient 84 heures environ 
aprés le début de pupaison; le cyste, toujours sphérique, est encore en 
seconde position ; les noyaux mesurent 10 u dans leur plus grand diamétre. 

Puis le cyste passe en troisiéme position et devient ovalaire. La 
chromatine se présente alors sous sa forme dispersée (Fig. 6a—f). Les 
constitutions les plus homogénes prédominent lorsqu’on approche 
de l’éclosion imaginale tandis que le diamétre du noyau passe progressive- 
ment de 11 & 16 yw. 

A partir de cette sériation, on peut établir les homologies entre les 
figures précédentes, celles qui résultent de l’emploi de méthodes que 
nous estimons moins bonnes, enfin celles qui ont été décrites par d’autres 
auteurs. Le tableau suivant peut résumer les résultats de cette com- 
paraison : 
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Tableau 
Observations personnelles Observations des auteurs 
Ovaires 
intacts fixés 
Ovairesintacts| au Carnoy Figures Figures Figures 
fixés & l’acide etc. de Hsu de KING de PAINTER 
osmique- Ovaires et HANSEN et Coll. et REINDORP 
formol dilacérés (1953) (1956) (1939) 
avec tous 
les fixateurs 
Dans les Fig. 7a et b Fig. 2 Fig.1 4&7 | Fig.8413| Fig.1a5 
noyaux de 5 = aspect de 
a 8 uw de dia- cordons 
% | métre (2 pre- 
> | miers cystes) 
o : age, 3 A . ee . R ° . 
BS Dans les Fig. 7cetd | Fig.3,4 | Fig. 8 413 | Fig. 14417) Fig.7a9 
© | noyaux de 9 et 5 
& | 410 ude dia- = aspect de 
= métre mottes 
~_ 
3 (2eme cyste) 
R Dans les Fig. 6a—f | Fig. 8, 9et | Fig.14419| Fig.18 a 21 | Fig. 10412 
noyaux de 11 et 10c¢ 10 a,b et 33—34 
a 16 4 de = Aspect 
diamétre dispersé 
(3eme cyste) 














III. Le nombre des éléments chromatiniens 


Pour PAINTER et RernporpP, les chromosomes des cellules nourri- 
ciéres ont une structure polytene qui aboutit 4 la polyploidie. Pour 
Hsv et Hansen, au contraire, ils ont une constitution double et leur 
nombre ne varie pas. Qu’apportent nos observations sur ce sujet? Il 
faut distinguer, de ce point de vue, les noyaux 4 chromatine condensée 
(cordons, mottes) des noyaux 4 chromatine dispersée. 

a) Les noyaux a chromatine condensée. Dans ces noyaux (Fig. 7a et b 
d’une part, 7c et d d’autre part) nous constatons toujours la présence de 
4 & 6 éléments, quel que soit le mode de fixation utilisé. L’existence de 
tractus reliant ces éléments entre eux, leur confluence occasionnelle, 
conférent aux dénombrements une certaine insécurité; celle-ci est 
encore accrue, dans les fixations osmiées, par la présence d’une coloration 
de fond diffuse. Malgré ces difficultés, les analogies entre les diverses 
figures observées et la faible variabilité du nombre des éléments inter- 
disent de considérer ceux-ci comme des artefacts. On peut donc admettre 
qu’a ce stade, les noyaux contiennent un nombre défini de structures 
indépendantes entre elles. 

b) Les noyaux a chromatine dispersée. La matiére Feulgen positive 
s’y répartit de fagon diffuse dans le suc nucléaire (Fig. 6a par exemple). 
Il semble done que seul un attachement trop strict au principe d’un 
nombre de chromosomes constant ait autorisé les auteurs a y reconnaitre 
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encore les six éléments chromatiniens définis dans les stades précédents. 
Une interprétation de PaInTER et REINDORP parait a ce sujet révélatrice. 
Ces auteurs ont cru reconnaitre, au niveau des noyaux de 40, six 
unités chromatiniennes résolues chacune en un grand nombre d’unités 
plus petites. Or il est indéniable que la structure dont ils font état dans 
leur figure 18 correspond en fait & une division réalisée dans le suc 
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Fig. lla et b. Noyauzx en fin d’évolution des cellules nourriciéres de Vovocyte (noyaux de 

40 uw de diamétre environ; observés dans les cystes en 5éme position) — Fixation au Carnoy 

— Inclusion et coupe — coloration de Feulgen — coloration plasmatique au vert lumiére 

dans la Fig. 11a. Les groupements chromatiniens (C), seuls visibles dans la Fig. 11b, 

correspondent & une condensation de la chromatine autour des plasmosomes (P) colorables 
au vert lumiére (Fig. lla) (x 1600) 





nucléaire par l’extension de formations nucléolaires, colorables au vert- 
lumiére et désignées par Kine et coll. (1956) sous le nom de plasmosomes. 
Le plus souvent circonvoluées mais assez bien limitées, leur nombre varie 
de 44 8. Elles ont été totalement ignorées par PAINTER et REINDORP 
qui utilisaient exclusivement le réactif de Schiff. Comme le montrent les 
figures 1la et b, la chromatine vient se condenser autour de ces plasmo- 
somes, sous l’action du fixateur. Le nombre des groupements réalisés 
dépend alors du nombre des plasmosomes, sans correspondre nécessaire- 
ment au nombre des structures chromosomiques préexistantes. 


En fait nous avons constaté que les noyaux & chromatine dispersée 
peuvent présenter des aspects divers. Sur un fond de coloration diffuse, 
on apercoit souvent des structures plus condensées en nombres trés 
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variables, généralement mal délimitées. Trois hypothéses peuvent étre 
émises pour rendre compte de ces figures: 

1. Chacune de ces structures condensées provient du clivage de 
lune des unités définies, visibles dans les noyaux 4 chromatine condensée. 
La formation de ces structures correspondrait alors 4 un processus 
d’endopolyploidie analogue 4 celui qu’admettent PaInTER et REINDORP. 

2. Ces structures correspondent 4 des sortes de chromoméres, 
traduisant une élongation importante des chromosomes primitifs selon 
Vhypothése de Hsu et Hansen. 

3. Iln’existe pas de lien génétique, au sens habituel, entre les chromo- 
somes primitifs et ces éléments. Ceux-ci seraient de simples condensations 
produites au sein d’une masse de chromatine, éventuellement sous 
action des fixateurs. 

Aucun argument décisif ne nous parait justifier un choix entre ces 
hypothéses. En faveur de la derniére d’entre elles, on notera toutefois la 
forte variabilité observée dans le nombre des condensations. I] est 
incontestable que les condensations les plus nombreuses se rencontrent 
lorsque les conditions de préparation sont les plus défectueuses (Fig. 9d 
et e). 


IV. La structure des éléments chromatiniens 


Il est logique de penser que les éléments chromatiniens des cellules 
nourriciéres dérivent des huit chromosomes ovogoniaux caractéristiques 
de D. melanogaster. Leur homologation avec ces derniers pose cependant 
un probléme délicat. 

La difficulté est évidente en ce qui concerne les noyaux 4 chromatine 
dispersée. L’incertitude dans laquelle on reste pour interpréter leur 
constitution interdit d’ailleurs de s’interroger longuement a leur propos. 

Il semblerait qu’il n’en soit pas de méme lorsque la chromatine est 
visiblement structurée, au niveau des cordons et des mottes. En réalité, 
on se heurte au fait que le nombre de ces unités est toujours infériewr au 
nombre diploide fondamental. Pour tourner cette difficulté, les auteurs 
ont avancé deux hypothéses. D’aprés Parnrer et Rernporp, les huit 
chromosomes sont effectivement présents, mais «The very small fourth 
chromosomes have not been identified but one often sees a few chromatic 
granulesin these nuclei which probably represent these tiny chromosomes». 

Pour Hsu et Hansen et ausi d’aprés Kine et coll, les six éléments 
correspondraient 4 des chromosomes appariés. Le plus petit s’identifie 
& la paire de chromosomes punctiformes, un des cing autres correspond 
& la paire de chromosomes sexuels. Les quatre derniers représentent les 
bras de chacune des deux paires d’autosomes en V. 

Il faut bien reconnaitre l’incapacité ot nous sommes de trancher entre 
ces hypothéses, comme d’ailleurs de les rejeter. 
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Une deuxiéme question se pose: Quelle est la structure interne de 
chacun de ces chromosomes ou bras de chromosomes? A ce sujet, il est 
indéniable que les interprétations des auteurs sont fragiles et tout 
particuliérement celles de ParnTER et REmnporRP et de Kina. Aucune 
figure ne montre, en effet, l’existence de huit chromatides dans chacun 
des cordons, de 32 chromatides dans chacune des mottes. Aucune 
disposition en bandes transverses n’est susceptible non plus de rappeler 
ici l’organisation caractéristique des chromosomes polyténes décelée dans 
les cellules nourriciéres de certains Diptéres (STALKER 1954; BIER 
1957). On notera également l’existence, entre les stades 4 chromatine 
condensée et les stades 4 chromatine trés dispersée, de diverses structures 
intermédiaires dont ces hypothéses ne peuvent tenir compte. 

La conception de Hsu et HAwsEN a, par contre, le mérite de s’appuyer 
sur certaines observations irréfutables. Ainsinos figures 2c et d montrent, 
au niveau des cordons, la présence de deux filaments paralléles ou 
enroulés en spirales que ces auteurs considérent comme deux chromo- 
somes appariés. Cette dualité se retrouve parfois au niveau des mottes 
(Fig. 4a et b). La distinction, a ce stade, de plusieurs filaments disposés 
céte & céte milite en faveur d’un dédoublement de chacun des chromo- 
somes appariés (Fig. 4c). On notera cependant que ces diverses struc- 
tures s’observent uniquement dans les préparations qui ont subi des 
traitement brutaux. Elles font place & des aspects fort différents, presque 
homogénes, aprés des fixations osmiées pratiquées sur des ovaires entiers. 
Il nous faut donc considérer ces structures apparentes comme le résultat 
de l’action du fixateur sur une organisation vitale certainement plus 
discréte, & propos de laquelle il est bien difficile de se prononcer. Seules, 
sans doute, des études pratiquées au microscope électronique permet- 
traient d’acquérir, au sujet de cette organisation, des données dignes de 
confiance. 

Les difficultés qui subsistent dans l’interprétation des structures 
nucléaires nous conduisent 4 conserver une trés grande prudence vis a 
vis des hypothéses relatives 4 l’évolution de ces structures. Aussi bien 
Vhypothése d’une endopolyploidie que celle d’une élongation chromo- 
somique supposent, en effet, un choix parmi les diverses interprétations 
qui peuvent étre envisagées. 

La diminution progressive de l’hétérogénéité nucléaire, corrélative du 
développement du gigantisme, nous améne dés lors 4 considérer une 
troisitme hypothése. L’évolution des cellules nourriciéres peut se 
concevoir comme une expansion du matériel chromatinien aux dépens 
du suc nucléaire. L’élargissement des cordons en mottes fournirait sans 
doute, l’image la plus démonstrative de cette évolution. Selon cette 
hypothése, on trouverait réalisé, au niveau des aspects dispersés, un 

état qui n’est pas sans rappeler la forme étendue des chromosomes 
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décrite par Ris et Mirsxy (1949) dans les noyaux en interphase et méme 
en prophase méiotique. 

Ce gonflement pourrait-il aller jusqu’é la disparition complete de 
Ventité chromosomique par confluence du matériel chromatinien 
provenant des divers chromosomes? Une telle conception permettrait 
d’expliquer la quasi-homogénéité des plus gros noyaux étudiés. Certaines 
données récentes de la microscopie électronique qui semblent établir 
l’absence ou la fragilité du squelette chromosomique (DE ROBERTIS 
1956; Fawcett 1956; Moszs 1956a et b; GrBBoNs et BRADFIELD 1957; 
SorELo et TRUJILLO-CENOz 1958) laissent le loisir d’envisager cette 
possibilité. 

Sans accorder 4 cette facon de voir une sécurité plus grande qu’aux 
autres hypothéses émises par les auteurs, nous remarquerons cependant 
qu’elle correspond a l’interprétation la plus simple des figures observées. 
En outre, elle peut s’accorder avec certaines conclusions de Naora (1957). 
Cet auteur considére, en effet, que la synthése de |’A. D. N. n’est pas 
nécessairement liée & la mitose: le doublement de la quantité d’A. D. N. 
qui, dans le foie de rat, conduit aux noyaux définis comme «tétraploides» 
se réalise sans multiplication visible du nombre des chromosomes. 


Résumé et conclusions 

1. Les cellules nourriciéres des ovocytes présentent, chez D. 
melanogaster, des structures chromatiniennes particuliérement sensibles 
aux influences exercées par les conditions de fixation et de montage. 

Lorsque |’action du fixateur agit sur des ovaires intacts, les structures 
nucléaires different nettement suivant que l’on emploie des fixateurs 
acides (Carnoy, Nawashin, sublimé acétique, La Cour 2 B etc.) ou 
Vacide osmique dont l’action est suivie d’une post-fixation au formol: 

a) L’utilisation des fixateurs acides fournit des figures nucléaires fort 
diverses parmi lesquelles on rencontre des constitutions analogues a 
celles décrites par les auteurs (PAINTER et REmNDoRP, Hsu et Hansen, 
Kine et Goll). Aprés fixation osmiée, la chromatine, toujours peu struc- 
turée, devient presque homogéne dans les stades avancés de l’ovogenése. 

b) Lorsqu’on emploie des fixateurs acides, les noyaux d’un méme 
cyste ont, le plus souvent, des structures diverses. Aprés fixation osmiée, 
ils présentent toujours des constitutions trés voisines, ou méme, uniformes. 

2. L’extréme sensibilité de la chromatine oblige 4 une trés grande 
prudence dans |’interprétation des figures. Il nous a semblé cependant 
que l’ensemble des résultats obtenus permet d’avancer les conclusions 
suivantes: 

a) L’examen de la variabilité des structures comme le souci d’éviter 
l’emploi des techniques les plus brutales convergent pour nous faire 
considérer, comme les plus fidéles, les figures obtenues aprés fixation 
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par l’acide osmique de gonades non dilacérées. La présence des structures 
caractéristiques des fixations acides, lorsque l’acide osmique agit sur 
un ovaire préalablement dilacéré, confirme la sensibilité du noyau & 
Végard des stimulations qui résultent de la dilacération. 


b) Le désaccord entre les descriptions des auteurs qui ont étudié cette 
question tient vraisemblablement 4 l’emploi de techniques différentes. 
Certaines figures décrites par PAINTER et REINDORP (1939) doivent étre 
considérées comme le résultat d’un artefact. 


3. L’ensemble des observations effectuées ne permet de rejeter 
ni ’hypothése d’une évolution par endopolyploidie (admise par PAINTER 
et REmNDoRP), ni celle d’une élongation longitudinale (Hsu et Hansen). 
Avec une égale vraisemblance, on peut encore avancer une troisiéme 
hypothése : 

D’aprés celle-ci, la diminution progressive de l’hétérogénéité du 
noyau correspondrait & une expansion du matériel chromatinien aux 
dépens du suc nucléaire. Les éléments chromatiniens des premiers stades 
s’élargiraient d’abord en cordons puis en mottes. Enfin se réaliserait, 
par leur confluence, un état comparable & la forme étendue des chromo- 
somes décrite par Ris et Mirsxy (1949). 
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Aus dem Institut fiir Allgemeine Biologie der Universitat Wien 


WEITERE UNTERSUCHUNGEN UBER DIE CHROMOSOMALE 
STRUKTUR UND DIE NATURLICHEN STRUKTURTYPEN VON 
DROSOPHILA SUBOBSCURA COLL. 

Von 
EK. Kunze-Mtuw und E. MULier 
Mit 1 Falttafel 
(Eingegangen am 4. August 1958) 


Seit der Mitteilung von Kunze-Mtui und SPErRxicH (1955) ist die 
Untersuchung des chromosomalen Polymorphismus von Drosophila sub- 
obscura durch die Arbeit von GoLDscHMIDT (1956) und eigene Befunde 
fortgefiihrt worden. AufSerdem wurde die Verteilung der Bruchstellen 
von réntgeninduzierten Dislokationen an einem gréBeren Material ge- 
priift, woriiber gleichzeitig von KunzE-MtuHL und MULLER (1958) be- 
richtet wird. Von Kunze-Mtui und Speruicn (1955) wurde bereits 
das interessante Phanomen diskutiert, daB unter den Bruchstellen der 
natiirlichen Inversionen auffallend viele Koinzidenzen vorkommen und 
da8B diese Haiufung nicht zufallig sein kann. Die Priifung der strahlen- 
induzierten Dislokationen sollte die Frage klaren, inwieweit hier die 
Verteilung der Bruchstellen rein zufallig ist. Fir alle diese Untersuchun- 
gen war es notwendig, die Grenzstellen der Dislokationen méglichst genau 
zu lokalisieren. Die von Matnx, KosKE und Smirat (1953) entworfene 
Chromosomenkarte, nach der bisher alle Lokalisationen der natiirlichen In- 
versionen durchgefiihrt worden sind, erwies sich dafiir als nicht genitigend. 
Da sie damals nur der ersten Orientierung bei der Bestimmung der Inver. 
sionen dienen sollte, sind in ihr hauptsachlich jene Querscheiben darge- 
stellt und betont, die durch ihre konstante Auspragung als Orientierungs- 
marken dienen kénnen, viele zartere Strukturen sind jedoch weggelassen. 
Diese Karte wird daher hier durch eine bessere (Falttafel 1) ersetzt, in 
der so weit als méglich auch die feineren Querscheiben zur Darstellung 
kommen und die Wiedergabe der Details weniger stark schematisiert ist. 


Alle grundlegenden Skizzen zu der neuen Karte wurden nach Frischpraparaten 
angefertigt und spaiter nach Dauerpraparaten wiederholt revidiert. Dies war not- 
wendig, da die Bestimmung der strahleninduzierten Bruchstellen und mancher 
natiirlicher Inversionen nur nach Dauerpréparaten vorgenommen werden konnte, 
in denen sich manche Einzelheiten der Strukturen anders darstellen als in Frisch- 
praiparaten. Auf diese Weise ist die hier vorgelegte Karte fiir die Bestimmung 
sowohl an Hand von Dauer- wie von Frischpraparaten geeignet. Zur Praparation 
gelangten verpuppungsreife Larven des strukturell homozygoten Standardstammes 
Kiisnacht, die nach Mastung mit Frischhefe bei einer Temperatur von + 12°C 
gehalten wurden. Die Speicheldriisen wurden in einem Alkohol-Eisessig-Gemisch 
(3:1) herausprapariert, in Karminessigséure vorgefirbt und in einem Gemisch von 
Milchséure, Essigsiure und Orcein nachgefarbt und gequetscht. Diese Methode 
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verdanken wir einer persénlichen Mitteilung von W. BeErMann. Diese Art der 
Herstellung von Frischpraparaten hat den Vorteil, daB die Chromosomen még- 
lichst wenig schrumpfen, die Auspragung der Querscheiben sehr klar ist und 
die Praparate ohne EinschluBmittel wochenlang haltbar sind. Fiir die endgiiltige 
Kartierung wurden Skizzen nach voll ausgereiften und jiingeren Chromosomen 
kombiniert. Die voll ausgeprigte Aufblahung eines Chromosomenabschnittes, die 
mit einer Auflésung der darin liegenden Scheiben verbunden ist, wurde wegen 
der starken Variabilitat der Struktur in der Darstellung vermieden. Diese 
Bereiche wurden wohl leicht ,,aufgepufft‘‘, aber mit den bei jiingeren 
Chromosomen gut unterscheidbaren Details wiedergegeben. 


Auf der von Matnx, Koske und Smitat (1953) veréffentlichten 
Karte betragt die Zahl der Querscheiben fiir den ganzen Chromosomen- 
satz 1085. Davon entfallen auf das A-Chromosom 198, auf das I-Chromo- 
som 205, auf das U-Chromosom 199, auf das E-Chromosom 200, auf 
das O-Chromosom 272 und auf das dot-Chromosom 11. In der neuen 
Karte konnte die Gesamtzahl der Querscheiben auf 1474 erhéht werden, 
von denen 265 im A-, 304 im I-, 285 im U-, 256 im E-, 350 im O- 
Chromosom und 14 im dot-Chromosom liegen. 

Die Langenverhiltnisse der fiinf langen Chromosomen bleiben mit 
Ausnahme des U-Chromosoms gegeniiber der von Manx, Koske und 
SmiTaL (1953) veréffentlichten Karte annaéhernd unverandert. Da der 
proximale Teil des U-Chromosoms bei der Praparation an einer Tor- 
sionsstelle (zwischen 36 D und 37A der neuen Karte) haufig abbricht, 
ist dieser Abschnitt irrtiimlich von Marnx, Koske und Smitat (1953) 
nicht kartiert worden. Die relativen Langen der Chromosomen in der 
vorliegenden Karte verhalten sich wie A:1:U:E:0=1:1,20:1,20: 
1,12:1,43, wobei A gleich 1 gesetzt wurde. Die Art der Zonierung, die 
von Mainx, Koske und Smirat (1953) gewahlt wurde, konnte im wesent- 
lichen beibehalten werden, d.h. der ganze Chromosomensatz wurde in 
100 ungefahr gleich groBe Zonen unterteilt, wobei beachtet wurde, daB 
die Zonengrenzen nach Moglichkeit durch markante Querscheiben ge- 
kennzeichnet sind. Die Numerierung der Zonen erfolgte jeweils vom 
proximalen Ende aus, sie beginnt mit 1 am proximalen Ende des A(X)- 
Chromosoms und endet am distalen Ende des dot-Chromosoms. Die 
Zahl der Unterzonen muBte teilweise infolge der reicheren Differenzie- 
‘rung der Zonen erhéht werden. Eine Numerierung der einzelnen Quer- 
scheiben wurde der besseren Ubersicht halber nicht auf der Karte ein- 
getragen, soll aber, soweit notwendig, zur genaueren Bezeichnung von 
Bruchstellen Verwendung finden. Soweit es méglich war, wurde die 
Zonierung so vorgenommen, daB die meisten Bruchstellen natiirlicher 
Inversionen mit der Grenze zwischen zwei Unterzonen zusammenfallen. 

Die Art der Beschreibung von Inversionen nach KunzEe-MUHL 
und SPERLICH (1955) konnte aus folgenden Griinden nicht vollkommen 
beibehalten werden. Erstens war es nicht méglich, die Zonierung der 
alten Karte unmittelbar auf die neue zu tibertragen, wodurch die Bruch- 
stellen der meisten Inversionen in andere Zonen oder Unterzonen faller 
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Zweitens erschien die von KunzE-MUuHL und Sperwicu (1955) verwen- 
dete Art der Bezeichnung von Bruchstellen im Falle von komplexen 
Strukturtypen nicht korrekt. Bei der Neubestimmung der Bruchstellen 
der verschiedenen Strukturtypen fiel es auf, daB die bisher iibliche Art 
der Einzeichnung in die ,,Standardkarte‘‘ in manchen Fallen sogar 
zwangslaufig zu einer falschen Darstellung fiihrt. Die beiden Briiche 
einer Inversion lassen sich nicht in allen Fallen mit nur zwei Marken 
auf der Standardkarte eindeutig charakterisieren. Durch jeden nach 
erfolgter Dislokation ,,verheilenden‘‘ Bruch kommen zwei Bruchenden 
zur Beriihrung, die vorher an dieser Stelle nicht benachbart lagen. Ein 
Wiederbruch an einer solchen Stelle betrifft also zwei auf der Standard- 
karte getrennt liegende Bruchenden. Bei der Entstehung der Inversion 
. Uy z. B. fanden die Briiche an den Stellen 39D/40 A und 45 E/46A statt. 
Nach erfolgter Inversion liegt'nun 45 E neben 39D und 40A neben 46 A. 
Die wahrscheinlich phylogenetisch spater entstandene U;.) hat daher ihren 
proximalen Bruch an der Stelle 40 A/46A, der distale Neubruch liegt zwi- 
schen 51 C und 51 D. Nach erfolgter Inversion von U;,) liegt 40 A nun neben 
51C und 46 A neben 51 D. Esist also notwendig, alle vier Bruchenden nach 
der Standardkarte zu bezeichnen. Bei der Beschreibung einer Inversion 
ist darauf zu achten, daB sich die Angaben der einzelnen Bruchenden auf 
den Zustand im Augenblick des Bruchereignisses beziehen und daB die 
spater durch Inversion verlagerten Bruchenden innen stehen, z. B.: 
Ua) . . . 39D/40A — 45E/46A 
Ug - - - 404/46A — 51C/51D. 

Um die Beschreibung der Inversionen einheitlich durchzufihren, 
wurden auch bei einfachen Inversionsvorgangen, bei denen jeweils beide 
Bruchenden eines Bruches auf der Standardkarte nebeneinander liegen, 
alle vier Bruchenden der Inversion angefiihrt. Auch in der Art der 
Einzeichnung der Bruchstellen auf der Karte (Falttafel) wurden dem- 
entsprechend gewisse Anderungen eingefiihrt. Die Bruchstellen sind mit 
senkrechten Linien iiber dem jeweiligen Chromosom markiert und tragen 
die Nummern der Inversionen. Die Bezeichnung des Chromosoms selbst 
ist dabei der Einfachheit halber weggelassen. Im Einklang mit der oben 
erklairten Symbolbeschreibung werden in jedem Fall die beiden durch 
ein Bruchereignis entstehenden Bruchenden durch Einsetzen der Inver- 
sionsnummer rechts und links vom Bruchpunkt charakterisiert. Fallt 
ein Bruch an eine Stelle, an die durch eine vorhergehende Inversion 
Bruchenden verlagert worden sind, die auf der Standardkarte nicht 
benachbart liegen, dann fiihrt dies dazu, daB nur das eine — rechts 
oder links vom Bruchpunkt gelegene — Bruchende in das neue Inver- 
sionsgeschehen einbezogen wird. In diesen Fallen wird dann in konse- 
quenter Einhaltung der geschilderten Bezeichnungsweise die betreffende 
Inversionsnummer nur rechts oder links vom Bruchpunkt eingesetzt. 
Fiir das oben in der Symbolschreibung wiedergegebene Beispiel des 
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Inversionskomplexes U,.., stellt sich daher die Einzeichnung tiber dem 
U-Chromosom folgendermaBen dar: 


2 2 
1 1 1 1 2—-—2 
a a 


Inversionen und Strukturtypen 

Es wird hier eine neue Ubersicht tiber die Inversionen und Struk- 
turtypen von Drosophila subobscura gegeben, die hauptsachlich Ergan- 
zungen und Berichtigungen der von KunzE-MUHL und SPERLICH (1955) 
gegebenen Beschreibung sowie alle von GoLpscuMmipT (l.c.) bzw. 
den Verfassern inzwischen neu gefundenen Typen beinhaltet. Die be- 
wahrte Symbolschreibung von KuNnzE-MUuxx und SPERLIcH (1955) wurde 
beibehalten. Alle bisherigen, nach der alten Karte durchgefiihrten Be- 
stimmungen werden hiermit fiir ungiiltig erklart. Auch die Angaben 
von GOLDSCHMIDT (1. c.) sind auf die Grundlage der neuen Karte tiber- 
tragen. Wo keine volle Ubereinstimmung zwischen ihr und den Ver- 
fassern erzielt werden konnte, ist dies eigens vermerkt. 


A-Chromosom (= X-Chromosom ) 
Inversionen: 
Aq):2A/2B—7C/7D Ag): 8C/8D—12 A/12B 
Strukturtypen: 

As, Aj; “A; 

I-Chromosom 
Inversionen!?: 





Tq): 22 B/22C—25 A2/25 AS Ig): 21 D/22 A—25 A?/25A8 
I (4): 24.D/25 A—29 B/29C 
Strukturtypen: 
Ig, UL, Ts.4.4 


Der Strukturtyp I;,, wurde von KunzE-MUuu und SPERLIcH (1955) 
irrtiimlich als I, , gedeutet. Die beiden Inversionen wurden nie einzeln 
gesehen, wodurch die Lokalisation ihrer Bruchstellen erschwert wurde. 
I) und Ig) sind einander sehr ahnlich. Da der Strukturtyp I,,, nur 
im vorderen Orient gefunden wurde, erfolgte die Lokalisation der Bruch- 
stellen an Hand der neuen Karte durch GoLpscuMIDT. 


U-Chromosom 


Inversionen: 
Uq): 39D/40A — 45 E/46A Uc): ungefahr 40 D/41 A — 48C/48D 
Ue): 40A/46.A — 51C/51D Ug): 45.A/45 B — 49C/49D 
Ug): 50 B/50C — 52 A/52B Uz): 40 A/51 C — 52 A*/52 AS 
Ua: 454/45 B — 50 A/50B Ug): 40A/51C — 44D/45A 
Strukturtypen: 


Use, Uy, Ug, Uj4.2, Urye43 Uryera, Ursss Urseres Uizera Unioye 


1 Die hochgestellten Ziffern bezeichnen die Querscheiben innerhalb der Unter- 
zonen. 
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Die Inversionen U,,) und U;,) haben nach unserer Ansicht in 46 A/40 A 
gemeinsame Bruchenden. Das zum Beweis der Koinzidenz beider 
Briiche von KunzE-MUut und Sperticu (1955) vorgebrachte Argument, 
daB in der Kombination Uj... ,/U,,. ein ,,shift~ auftreten miiBte, wenn 
keine gemeinsamen Bruchenden vorhanden waren, wurde von GoLp- 
SCHMIDT (1956) mit Recht entkraftet. Nach nochmaliger genauer Re- 
vision soll aber doch die Angabe von KunzE-MUtuu und SPERLICcH (1955) 
aufrechterhalten werden. GOLDSCHMIDT (1956) beschreibt eine Kom- 
bination U,,.,,/U.. Nach brieflicher Riickfrage gab sie an, diese Figur 
wiederholt in natiirlichen Populationen von Israel gesehen zu haben, so 
daB angenommen werden kann, daB es einen Strukturtyp U, gibt. Ob 
dieser direkt von der Standardanordnung abzuleiten ist oder in einem 
Chromosom, das die U,,) bereits enthielt, entstand und aus dem Struktur- 
typ U,.. erst sekundar abgetrennt wurde, kann nicht entschieden wer- 
den. Die letztere Annahme ist angesichts der weiten Verbreitung des 
Strukturtyps U,.,.. die weitaus wahrscheinlichere, um so mehr, da GoLp- 
scHMIDT die Trennbarkeit von U;,, und U,,) experimentell nachweisen 
konnte. Sie beobachtete in einer Laboratoriumskultur, in die urspriing- 
lich die Anordnungen U,,.,., und U,, eingefiihrt wurden, die Kombi- 
nationen U,/U,, und U,.,,/U, (unver6ffentlichte Mitteilung). Auf 
welche Weise der Strukturtyp U, auch entstanden sein mag, auf jeden 
Fall sind crossing-over-Vorgange in einem Chromosomenpaar mit zwei so 
langen und unmittelbar aneinandergrenzenden Inversionen schwer vor- 
- stellbar. 


Us), die zunachst nur in israelischen Populationen bekannt war, 
wurde von GoLpscHmiIDT (1946) lokalisiert und ihre Bruchstellen auf 
der neuen Karte eingetragen. Ihrer Meinung nach entspricht diese In- 
version und nicht U,,, der von STUMM-ZOLLINGER (1952) beschriebe- 
nen ,,Undine‘‘. Der Strukturtyp U,,.,3; wurde von Matnx, SPERLICH 
und STROHER (unver6ffentlicht) auch in einer Population der siiditalie- 
nischen Insel Lipari gefunden. 


Von GoipscHmipT (1956) wurde ein neuer Strukturtyp in der israe- 
lischen Population beobachtet, den sie mit U,.,., 4 bezeichnet und dessen 
Identitéat mit U,,.,, sie als méglich ansieht. Es lieB sich jedoch an 
Hand der neuen Karte klaren, daB die Inversionen Ug) und Us, 
nicht identisch sind. Ihre proximalen Bruchstellen fallen zwar zu- 
sammen, aber ihre distalen unterscheiden sich um einige Quer- 
scheiben. 

Die Kombination U,,..,3/U,,; wurde von GOLDSCHMIDT nur einmal 
gesehen. Die Grenzen der neuen Inversion U,;, konnten von ihr nicht 
mehr genau festgestellt werden und wurden nach ihrer ungefahren An- 
gabe in die Karte eingezeichnet. 
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E-Chromosom 
Inversionen: 
Eq): 58D/59A — 62D/63A oder 64C/59A — 62D/63A 
: 58D/62D — 64B/64C oder 58D/59.A — 64B/64C 
E(): 58D/68B — 64C/62D 
E(«): 61C/61D — 68D/68E Eqz): 61C/61D — 67A/67B 
Ey: 58 D/64 B — 68 B/68C E(,3): 69C/70A — 71C/72A 
Strukturtypen: 
Est, Eqs, Eqs 219) Eys2+9+3) Eyioso+12, Es, E,3 oder Ey42433 

Fiir je eine Bruchstelle von E,,) und E,,, miissen zwei Angaben gemacht 
werden, da die beiden Inversionen niemals getrennt gesehen wurden 
und es unbekannt ist, welche der beiden Inversionen die phylogenetisch 
altere ist. Da die Beriicksichtigung beider Auflosungsméglichkeiten des 
Komplexes E,,, bei der Einzeichnung in die Karte verwirrend ware 
und iiberdies durch beide theoretische Deutungen die beobachtete Quer- 
scheibenfolge von E,.., erklart werden kann, wurde nur eine mégliche 
Einizeichnung vorgenommen. 

Die von Kunze-MUHL und SPERLICH (1955) als identisch bezeich- 
neten distalen Bruchstellen von Eg) und Eg, differieren nach GoLp- 
SCHMIDT (1956) um einige diinne Querscheiben in einem sehr variablen 
, aufgepufften“ Abschnitt. Dies konnte bei der Revision der Karte be- 
statigt werden. 

Die Inversion Eis) wurde bereits von GOLDSCHMIDT (1956) in der 
Konfiguration E,. 9. 9;3/E,:2-9:12 beschrieben. Die Inversion ist in 
Israel sehr selten und wurde 1957 erstmalig in Europa gefunden und 
zwar in der erwahnten liparischen Population (unveréffentlicht). Die 
Lokalisation erfolgte an Hand der Kombination E, . 9, 9/E,4 9,943. Nach 
schriftlicher Riicksprache mit GoLpscuMipT lieBen sich Differenzen be- 
ziglich der Einzeichnung der Briiche aufklaren, so daB die Inversion E,g) 
(GOLDSCHMIDT) mit der in Lipari gefundenen Inversion als identisch 
zu betrachten ist. 

Die von GoLDscHMIDT (1956) in Israel sehr haufig gefundene In- 
version E,,,, die dem Strukturtyp E,,.,9;:,. angehért, wird von der 
Autorin mit ,,Eva‘ bei StuMM-ZOLLINGER (1952) identifiziert. Dieselbe 
Inversion konnte in der liparischen Population in der Kombination 
Ey 4 o+9+3/E,+2+9+12 gesehen werden. Die Deutung von Kunze-MUuL 
und SPERLICH (1955), daB ,,Eva‘* (E,,5)) ein Strukturtyp sei, erwies sich 
demnach als unrichtig. 

O-Chromosom 


Inversionen: 


Oq): 82B/82C — 86 D/86E 
Ow): 85C/85D — 89 B/89C 
Oi): 91 B/91C — 94 E/95A 
0,;): 83 B/83C — 87D/87E 
(6): 85 B/85C — 90C/90D 


Ous): 93.4/93 B — 99C 
Os): 83C/84A — 91A/91B 
Orie): 96.4/96 B — 98 D/99.A 
O07): 81 B/81C — 87.4/87B 
Ous): 85C/85 D— 90 4/90B 
O19): 93 B/93 C — 99 .A/99B 
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O(;): 77 B/77C — 85 E/86A O(29): 79 B/79 C — 85C/85D 
Og): 90 D/91 A — 94.A/94B O21): ungefaihr 83 B — 85E 
Og): 83C/84A — 91 B/91C O(e2): 83C/84.A — 87 A/87B 
Oc): 87C/87 D— 90C/90D 

Strukturtypen: 


Ost, 03. 4 O3.-441 03-429, O54 4-27 034.448 O3- 4-12-13 O53: 4-16 05 +4418 
O3 45-24 20 O3.4+22 Os.4417 Oder O21 17, Oz; 19» O5, Og, Og, O15, On ( 2) 
Bei der Uberpriifung der Inversionen an Hand der neuen Karte 

erwies sich die von KunzE-MUuL und SPERLIcH (1955) angegehene Ab- 

leitung des Komplexes O,.., als unrichtig. Bei Auflésung der Kombi- 
nation 05. 4/03. 4:3 ergaben sich Differenzen beziiglich der nach Kunze- 

Mtut und SperwicH (1955) theoretisch zu erwartenden Querscheiben- 

folge. Nach der jetzigen Auffassung tibergreifen einander die beiden 

Inversionen des Komplexes 03,4, nur um wenige Querscheiben, was 

auch GOLDSCHMIDT bestatigte (schriftliche Verstandigung). Auch die 

Ansicht von STUMM-ZOLLINGER stimmt mit dieser Auflésung iiberein. 

Einen Beweis fiir die Richtigkeit der neuen Ableitung liefert die von 

GoLDscHMIDT und STUMM-ZOLLINGER beobachtete Synapsis in der kur- 

zen Region 94E, die auch wir bei der Revision einmal sehen konnten. 

Die proximale Bruchstelle der Oi, die dem Strukturtyp O;,4,, an- 
gehért, muBte um eine Unterzone verschoben werden, so daB8 sie nicht 
mehr mit der proximalen Bruchstelle von 0,3) und der distalen von Ov) 
identisch ist. Die distale Bruchstelle des Strukturtyps O,, muBte 
ebenfalls geindert werden. Somit ist die von KuNnzE-MUuHL und SPER- 
LIcH (1955) beschriebene Koinzidenz von 5 Bruchstellen nicht mehr 
zutreffend. 

Die Inversion O,,3) des Strukturtyps O3. 4:39.33 wurde auf Grund der 
jetzigen Ableitung von O,., neu analysiert. Die von KunzE-Mtuu und 
SPERLICH (1955) noch nicht angegebene proximale Bruchstelle der In- 
version O;,), die in einer vermutlichen Kombination O3, 4; o/O3+ 4416 
gesehen wurde, konnte auf dieselbe Weise wie O,,3) lokalisiert werden. 

Eine neue, relativ groBe Inversion I,,, wurde von GOLDSCHMIDT 
(1956) in Israel zusammen mit O;) gesehen. Sie bezeichnet die Inver- 
sion Oq,) als sehr ahnlich mit der Inversion Og). Nach Kontrolle der 
Bruchstellen an Hand der neuen Karte konnte die Identitat der beiden 
Inversionen ausgeschlossen werden. Wie die Einzeichnung von GoLp- 
SCHMIDT zeigt, fallen die distalen Bruchstellen der Inversionen O,,,, und 
Oia) zusammen. Ob es sich um einen Strukturtyp O3,4;;, oder O2.37 
handelt, ist aus den Angaben von GoLDscHMIDT (1956) nicht ersichtlich. 

Ogs) wurde von GotpscumipT in Kombination mit O,., gefunden 
und geh6rt nach ihrer Meinung dem Strukturtyp 03,.4,;3an. Die Bruch- 
stellen wurden von GoLDscHMIDT eingetragen. Es zeigt sich, daB der 
proximale Bruch von Oy) jeweils mit einer Bruchstelle von Oj.) und 
O,s9) koinzidiert. 
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Aus einer Kreuzung von Mannchen einer israelischen Population mit 
Weibchen des Stammes Kiisnacht wurde von GoipscumipT (1956) der 
Strukturtyp O,.;) analysiert. Die Inversion Oj.) ist der Inversion Os) 
sehr ahnlich, jedoch nicht mit ihr identisch, da O,,3) in einem Struktur- 
typ O3.4+12+13 Vorliegt. 

Die ebenfalls von GoLpscumipT (1956) beschriebene Inversion 0,9), 
die vermutlich mit O,s,, Og) und O;g, zusammen einen Strukturtyp 
bildet, wurde von ihr in die neue Karte eingetragen. 

O,o1) entspricht ,,Orest“‘ von StuMM-ZOLLINGER (GOLDSCHMIDT 1956). 
Wegen der Unsicherheit der Angaben konnten die Bruchstellen dieser 
Inversion nicht in die neue Karte eingetragen werden. In der Liste der 
Inversionen sind die von GoLDscHMIDT (1956) angegebenen Bruchstellen 
der Inversion mit den entsprechenden Unterzonen der neuen Karte 
bezeichnet. Welchem Strukturtyp 0,2, angehért, ist aus den Angaben 
von StTuMM-ZOLLINGER (1952) nicht ersichtlich. 

Die Inversion Oo.) (Strukturtyp O3; 4,52) wurde von Kunze-MUuL, 
MULLER und SPERLICH (1958) in Populationen von Randgebieten der 
Stadt Wien gefunden. Sie erwies sich als identisch mit einer von GoLp- 
ScHMIDT in Israel gesehenen Inversion, die sie irrtiimlich fiir die sehr 
ahnliche O,,, gehalten hat. Ihr proximaler Bruch koinzidiert mit dem 
proximalen von O,;) und Oy), ihr distaler mit dem distalen von O,,,). 

Fir das Auftreten des vermutlichen Strukturtyps 0,,,, und des in 
einer Kreuzung mit dem Standardstamm gefundenen Strukturtyps O,, 4 
kann folgende Erklarung gegeben werden. In einem Chromosom mit der 
Struktur O;,,,, wurde durch ein Chiasma O,.) von Oig;4) getrennt. 
Hierauf hat O,.) mit O.,9, und vermutlich auch mit O,,) neue Struktur- 
typen gebildet. Der Strukturtyp O, scheint geringe Vitalitat zu be- 
sitzen und daher bald nach seiner Entstehung aus der Population ver- 
drangt zu werden. Wenn die Annahme einer Trennbarkeit von 0,2) 
und 0:3, 4) zu Recht besteht, so ist es um so erstaunlicher, daB die Trennung 
von O,,, und Oig,4) noch nie beobachtet wurde, obwohl zwischen dem 
distalen Ende von Og) und dem proximalen Ende von Qj) eine viel 
groBere Distanz besteht. 

Bei einer Zusammenfassung der Ergebnisse von GoLDscHMIDT (1956), 
der eigenen Befunde und der bei der Revision der Strukturtypen und 
Inversionen nach der neuen Karte durchgefiihrten Korrekturen ergibt 
sich nun das folgende Bild. 

A-Chromosom: 2 Inversionen und 3 Strukturtypen 
I-Chromosom: 3 Inversionen und 3 Strukturtypen 
U-Chromosom: 8 Inversionen und 10 Strukturtypen 


E-Chromosom: 7 Inversionen und 7 Strukturtypen 
O-Chromosom: 19 Inversionen und 18 Strukturtypen 


Die Gesamtzahl der Inversionen wurde also von 25 auf 39, die 
der Strukturtypen von 30 (+2) auf 41 erhdht. 
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Ableitungsschema der Strukturtypen 
Da sich aus den schon von Kunze-Mtuu und SpERuicu (1955) er- 

érterten Uberlegungen keinerlei Argumente fiir die wahre phylogene- 
tische Ableitung der Strukturtypen ergeben, soll im folgenden ein Ab- 
leitungsschema aufgestellt werden, in dem sich alle vorhandenen Struk- 
turtypen von der als ,,Standard“ gewahlten Anordnung des strukturell 
homozygoten Stammes Kiisnacht auf dem kiirzesten Weg ableiten lassen. 
Von den bei der Besprechung der Strukturtypen fir U, und O,,,, an- 
gefiihrten Entstehungsméglichkeiten wurde bei der Darstellung im Sche- 
ma nur eine Deutungsméglichkeit beriicksichtigt, namlich die Annahme 
einer durch crossing-over bedingten Trennung von U,,, und Uj.) aus 
dem Strukturtyp U,,, bzw. von O;3:4) und Os, aus dem Strukturtyp 
Os.449- Alle theoretisch angenommenen Strukturtypen wurden im 
Schema in eckige Klammern gesetzt. 

As Tse 


[I, (oder I,)] 


| 


1344 


Est 


Vat 
| 
U; E; (E,,?) [E, (oder E,)] 
rae >» t 
in Ey 42 


y 
9 
L, 1+2+3 ome Uj .246 Us 242 Ujsess 1+2+9 (Ey .2+13 ?) 


Ej se+9+3 Ey + 2+9+12 


Ost 


Pik i 


0, °C c= 0,)) O.,? 


Os.a+1 O3sase Ossas si [Osea-at O3.4+16 O3.4417? 03.4418 O3.4+22 
ye ane 
{0.] Os.a5 8500 
| Ossasre+13 


Ooe19 (Oos17 2) 
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Verteilung der Briiche 

Zunachst sollen einige Begriffe beztiglich der Koinzidenz von Briichen 
klargestellt werden. KunzE-Mtui und SpERLicH (1955) betrachten 
Briiche dann als identisch, wenn sie in dieselbe Unterzone der Chromo- 
somenkarte fallen. Im folgenden hingegen sollen nur alle jene Briiche 
als identisch bezeichnet werden, die zwischen zwei benachbarten Quer- 
scheiben liegen, da es nicht méglich ist, innerhalb eines Querscheiben- 
zwischenraumes verschiedene Bruchstellen mit Sicherheit zu unter- 
scheiden. 

Es 148t sich aber nach den bereits oben erérterten Uberlegungen 
nicht ohne weiteres aussagen, wie viele von den 78 Briichen an verschie- 
denen Stellen liegen und wie viele davon koinzidieren. Von ,,identischen 
Bruchstellen“‘ kann nur dann die Rede sein, wenn die gleichen benach- 
barten Enden eines Bruches durch einen oder mehrere weitere Briiche 
betroffen wurden. In Fallen, wo eines dieser beiden Enden 6fter als das 
andere von weiteren Briichen betroffen wurde, kann man korrekterweise 
nicht von einer ,,Bruchstellenkoinzidenz‘‘, sondern nur von ,,identischen 
Bruchenden“ sprechen. 

Die Analyse der Inversionen an Hand der detailreicheren Karte so- 
wie die Notwendigkeit, jeden Bruch durch zwei Bruchenden zu charak- 
terisieren, fiihrten dazu, da8 einige der Angaben von KunzE-Mtux und 
SPERLICH (1955) tiber Lage und Koizidenz von Briichen geandert werden 
muBten. Es ergab sich z. B., daB an der von KunzE-MiHL und SPeEr- 
LICH (1955) angegebenen Stelle des O-Chromosoms (91 B der alten Karte, 
91 B? der neuen Karte) die beschriebene Koinzidenz von 5 Briichen nicht 
vorhanden ist. Andererseits aber ergaben sich an 2 anderen Stellen des 
O-Cromosoms Koinzidenzen von je 3 Briichen und auch einige neue 
Zweifachbriiche. Es ist auch ohne statistische Berechnungen aus der 
Karte ohne weiteres ersichtlich, daB das Phanomen dieser Koinzidenzen 
kein rein zufalliges Ereignis darstellen kann. Von Kunze-MUuu und 
SPERLICH (1955) wurden zur Deutung dieses Phanomens einige Hypo- 
thesen aufgestellt, die auf Grund der Korrekturen nochmals durchdacht 
werden muBten. 

1. Die Annahme, daB eine einmal gebrochene Stelle leichter von 
einem weiteren Bruch betroffen wird als eine andere, kann nicht aus- 
geschlossen werden. DaB es sich im Fall von Inversionskomplexen, die 
einem Strukturtyp angehéren, um mechanisch bedingte Wiederbriiche 
handeln kann, ist einleuchtend. Allerdings mu8 hier eine Zusatzhypo- 
these aufgestellt werden, die annimmt, daB ein bestimmtes Bruchende 
die Tendenz hat, mit irgendeinem anderen Bruchende nur mangelhaft 
zu verheilen, so daB es sich leichter als andere von seinem Partner 
trennt. So wurde das Bruchende 58D im E-Chromosom dreimal von 
einem Wiederbruch betroffen, wobei ihm jedesmal ein anderes Bruch- 
ende im Augenblick des Bruches benachbart lag. Im Falle von Bruch- 
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koinzidenzen von Inversionen, die verschiedenen Strukturtypen ange- 
héren, kann man nicht ohne weiteres von Wiederbriichen sprechen, vor 
allem dann nicht, wenn alle Strukturtypen von der als Standardanord- 
nung gewahlten homozygoten Struktur des Stammes Kiisnacht ab- 
geleitet werden. Es lassen sich jedoch fir alle Chromosomen phylogeneti- 
sche Ableitungsschemata so aufstellen, daB die Mehrzahl der in einem 
Chromosom wiederholt vorkommenden Briiche Wiederbriiche sein kénnen. 

2. Die von Novirski (1946) fiir die Haufung von Inversionen im 
distalen Teil des 3. Chromosoms von Drosophila pseudoobscura auf- 
gestellte Hypothese, daB das Vorhandensein einer Inversion die Ent- 
stehung weiterer Inversionen erleichtere, kann in dieser Form fiir 
Drosophila subobscura nicht angewendet werden (KunzE-Mtuu und 
SPERLICH 1955). 

3. Man kann annehmen, da8 die in natiirlichen Populationen vor- 
kommenden Inversionen nur jene sind, die im Laufe der Phylogenie 
durch ein besonderes Selektionsmoment erhalten blieben. Wenn diese 
Inversionen Genblécke umfassen, die vor Austauschvorgangen geschiitzt 
werden sollen, ware kein zwingender Grund fiir strenge Bruchkoinzidenz 
vorhanden. Solche wirklich identische Bruchenden oder Bruchstellen 
waren aber notwendig fiir die Annahme eines von bestimmten Genloci 
ausgehenden giinstigen Positionseffekts. DaB der Locus an dem Bruch- 
ende 58 D des E-Chromosoms wiederholt von Briichen betroffen wurde, 
lieBe sich z. B. damit erkléren, daB dieser Genlocus imstande ist, in 
Kombination mit verschiedenen anderen Loci eine giinstige Wirkung 
im Sinne eines Positionseffektes hervorzurufen. Dasselbe gilt in beson- 
derem Ma8 auch fiir die wiederholt an einem Bruchereignis beteiligten 
Bruchenden 40A, 51D und 62D. Diese Angaben haben allerdings nur 
dann uneingeschrankte Giiltigkeit, wenn man das oben angefiihrte Ab- 
leitungsschema als Grundlage wahlt. Wiirde man einen anderen Struk- 
turtyp an Stelle der Standardanordnung zum Ausgangspunkt der sche- 
matischen Ableitung machen, so waren teilweise andere als die ange- 
gebenen Bruchenden von Wiederbriichen betroffen, wobei aber die je- 
weilige Anzahl der Koinzidenzen unverandert bliebe. Im Fall von echten 
Bruchstellenkoinzidenzen liegt kein Grund zur Annahme vor, daB eines 
der beiden Bruchenden fiir eine giinstige Positionswirkung hauptver- 
antwortlich ware. 

4. Ebenfalls nicht abzulehnen ist die Annahme, da8 oft von Briichen 
betroffene Stellen Pradilektionsstellen fiir das Bruchereignis sein kénn- 
ten. Entsprechend der geaénderten Auffassung mu8B auch bei dieser 
Hypothese ergiinzt werden, da8 es sich in einigen Fallen nicht immer 
um dieselbe Stelle handelt, die wiederholt von Briichen betroffen wird, 
sondern nur um ein bestimmtes Bruchende. Wenn es solche ,,schwache 
Stellen‘‘ im Chromosomensatz von Drosophila subobscura gibe, so miiB- 
ten diese auch bei Einwirkung von Rontgenstrahlen leichter brechen 
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als andere. Um diese Hypothese zu priifen, wurden strahleninduzierte 
Briiche analysiert, die Bruchstellen genau lokalisiert und mit den Spon- 
tanbriichen verglichen. Die Ergebnisse wurden statistisch gepriift und 
sollen in einer anderen Mitteilung (KUNzE-MtUHL und MULLER 1958) 
bekanntgegeben werden. 


Zusammenfassung 

1. Es wird eine neue, méglichst detailreiche Chromosomenkarte von 
Drosophila subobscura vorgelegt. 

2. Die Angaben von Kunze-MUtuu und Sperticu (1955) tiber In- 
versionen und Strukturtypen muBten auf Grund der neuen Zonierung 
und einer geanderten Art der Einzeichnung von Briichen auf der Stan- 
dardkarte revidiert werden. 

3. Es wird ein berichtigtes und vervollstandigtes Verzeichnis aller 
bisher in Europa und Israel festgestellten natiirlichen Inversionen und 
Strukturtypen gegeben. Die Gesamtzahl der Inversionen erhdhte sich 
auf 39, die der Strukturtypen auf 41. 

4. Kin phylogenetisches Ableitungsschema wird vorgelegt, in dem 

-alle Strukturtypen von der strukturell homozygoten Anordnung des 

Stammes Kiisnacht abgeleitet werden. 

5. Das Phanomen der Bruchkoinzidenzen wird auf Grund neuer Uber- 
legungen erértert und seine hypothetischen Deutungsméglichkeiten dis- 
kutiert. 

Wir danken Herrn Prof. F. Martnx fiir die Anregung zu dieser Arbeit und seine 
Unterstiitzung bei deren Durchfiihrung. Besonderen Dank wollen wir Frau Prof. 
E. Gotpscumipt fiir ihre wertvolle Hilfe bei der Lokalisation von Inversionen 
aussprechen. 
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